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Aus dem Institut für angewandte Botanik Tübingen 


BLATTENTWICKLUNG VON TRICHOCOLEA TOMENTELLA 
(EHRH.) Dum.* 


Von 
RENATE GRILL 
Mit 32 Textabbildungen 
(Eingegangen am 1. Februar 1958) 


I. Einleitung 

Trichocolea tomentella, ein folioses Lebermoos, hat mehrere Eigen- 
tümlichkeiten in der Blattgestaltung. So sind ihre Blätter in reichver- 
zweigte Zellfäden gegliedert, was sich im Namen ausdrückt. Ferner sind 
sie vierlappig bzw. doppelt dichotom. Schließlich stellte sich als Beson- 
derheit auch ein merkwürdiges Zusammenspiel von Scheitelwachstum 
und interkalarem Wachstum während ihrer Entwicklung heraus. 

Trotz dieser auffälligen Gestaltung ist Trichocolea morphologisch 
verhältnismäßig wenig untersucht. Unsere Kenntnisse über dieses Leber- 
moos gehen fast ausschließlich auf LEITGEBs ,,Untersuchungen über die 
Lebermoose‘‘ (1874) zurück. 

HorMEISTER hat in seinen vergleichenden Untersuchungen (1851) die 
„Ermittelung der Regel der Zellvermehrung im fortwachsenden Ende des 
Stengels entwickelter Jungermannieen‘ als ,,eine der schwierigsten Auf- 
gaben‘ bezeichnet. Bei Trichocolea sind die Schwierigkeiten dadurch 
besonders groß, daß die vierlappigen und in Fäden aufgelösten Blätter 
(Abb. 22) den Einblick in die Knospe außerordentlich erschweren. Es 
ergeben sich insbesondere folgende Probleme: 

1. Wachstumszonen. Das Wachstum der Lebermoosblätter (Seiten- 
blätter und Amphigastrien) beginnt ebenso wie bei den Laubmoosen mit 
einem Spitzenwachstum mittels einer Scheitelzelle, welche sich meist 
durch Querwände teilt. Die Anzahl der Teilungen der Scheitelzelle ist 
sehr unterschiedlich. Selten (vgl. HOFMEISTER), z.B. bei Fossombronia, 
sind es sehr wenige oder bei Haplomitrium sogar nur eine einzige. Nach 
Erlöschen der Scheitelzellfunktion setzt eine starke Zellvermehrung an 
der Basis ein, durch welche das Blatt seine endgültige Form erhält. 

Vereinzelt, z.B. von Dovın wurde die Auffassung vertreten, Laub- 
und Lebermoosblätter entwickelten sich von ihrer Basis her. Als 

* Dissertation Mathematisch-naturwissenschaftliche Fakultät Tübingen 1957. 
Die folgenden Untersuchungen wurden mit von der Deutschen Forschungsgemein- 


schaft zur Verfügung gestellten Apparaten durchgeführt. Es sei an dieser Stelle 
dafür gedankt. 
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Begründung dafür wurde fast ausschließlich das Zellnetz angeführt: Nur 
durch ein basales Meristem sollte es sich erklären lassen, daß sich die 
normal großen Zellen an der Blattspitze, kleinere Zellen aber an der Basis 
befinden. Ein Blatt z.B. von Cephalociella soll sich in der Weise ent- 
wickeln, daß sich die beiden Außenzellen des Segmentes als Basal- 
initialen unabhängig voneinander vorwölben und durch Teilungen zwei 
getrennte Lappen liefern. Nach Beendigung des Stengelwachstums 
bilden diese Basalinitialen dann eine gemeinsame Basis. 

2. Lappenbildung. Sie ist eigentlich nur von flächigen Blättern be- 
kannt. Bei den Seitenblättern der foliosen Lebermoose (Jungermanniales 
acrogynae)‘ wird schon durch die erste Teilung das junge Segment in 
„Ober‘‘- und ,,Unterlappen“ differenziert. Meist ist diese Unterteilung 
auch am fertigen Blatt deutlich erkennbar (z.B. Radula, Lejeunea). 
Wenn im ,,Unterlappen‘ noch eine weitere Teilung erfolgt, entstehen 
dreilappige Blätter, z.B. Frullania, Mastigobrym, Lepidozia, wobei jeder 
der drei Lappen selbständig weiterwächst. 

Bei Trichocolea teilen sich beide Lappen, so daß ein vierlappiges Blatt 
entsteht, wie einleitend erwähnt und unten gezeigt werden soll. Lassen 
sich solche ungeteilte, 2-, 3- und 4-lappige Blätter homologisieren und wie ? 

Zur Klärung dieser auffälligen Abweichungen, die an Algengestalten 
anklingen, sollte möglichst genau der Prozeß der ontogenetischen Blatt- 
bildung bei Trichocolea verfolgt werden. 


II. Methoden 


Für die Untersuchungen der jüngsten Stadien der Blätter wurde immer frisches 
Material verwendet, das sich ohne besondere Pflege etwa 8 Tage in Blechgefäßen 
hielt. Im Gewächshaus eingetopfte Pflanzen gediehen zwar dem makroskopischen 
Aussehen nach gut, aber für Untersuchungen der meristematischen Gewebe waren 
sie nicht geeignet, da die Zellwände (wahrscheinlich durch Verquellung) ver- 
schwommen erschienen. Zur Lebenduntersuchung wurden die Zweigenden mit fein- 
zugespitzten Insektennadeln unter dem Binokular zerzupft oder mit Holundermark 
geschnitten. Außerdem wurde in Bouinscher Lösung fixiertes Material in Paraffin 
eingebettet und nach dem Schneiden mit Bismarckbraun angefärbt. 


III. Sproßwachstum von Trichocolea tomentella 

1. Der Gesamtaufbau. Der Hauptsproß wächst, scheinbar unbegrenzt, 
durch die Tätigkeit einer dreiseitig pyramidalen Scheitelzelle, welche eine 
ihrer Flächen dem Substrat zukehrt. Dadurch wird das Stämmchen 
dorsiventral. 

Die drei Segmente, die, dem Laufe einer Rechtsspirale folgend, von 
der Scheitelzelle abgegeben werden, bilden 3 Längsreihen von Blättern 
aus. Das dem Substrat zugekehrte ‚,Ventralsegment‘‘ bildet eine Reihe von 
„Unterblättern‘“ (‚Amphigastrien‘‘). Diese sind ziemlich symmetrisch 
gebaut. Die übrigen beiden Segmente (,‚Dorsalsegmente‘‘), welche am 


1 Haplomitrium macht eine Ausnahme. 








Blattentwicklung von Trichocolea tomentella (ExRH.) Dum. 675 


Rücken des Stämmchens zusammenneigen, bilden 2 Reihen von mehr 
unsymmetrisch gebauten ‚Seitenblättern‘“. 

Zur Verstärkung des Assimilationsapparates und zum Festhalten von 
Wasser dient ein dichter Filz von Paraphyllien auf der Dorsalseite des 
Sprosses. 

Nach meist 3 aufeinanderfolgenden Seitenblättern wird ein Seiten- 
zweig begrenzten Wachstums gebildet, der seinerseits wieder schwächere 
Tochtersprosse trägt (vgl. Abb. 12). Da dieser aus einem halben seit- 
lichen Segment hervorgeht, und zwar aus dessen ventraler Hälfte, ist 
die Blattbildung gestört. An der Basis des Seitensprosses auf der Dorsal- 
seite des Hauptsprosses findet man das aus der anderen Segmenthälfte 
hervorgegangene halbe Seitenblatt bzw. seinen Oberlappen. 

In bezug auf die Lage der Insertionsebene und auf die Blattdeckung 
(vgl. Abb. 1) nimmt Trichocolea eine Sonderstellung ein. Bekanntlich 
unterscheidet man bei den beblätterten Lebermoosen eine unter- und 
oberschlächtige Blattdeckung. Bei unterschlächtiger Deckung ist der 
von der Sproßspitze abgekehrte Rand des Blattes (sein Hinterrand), bei 
oberschlächtiger der der Sproßspitze zugekehrte (sein Vorderrand), frei. 
Außerdem ist die Lage der Blatt-Insertionsebene verschieden. Bei unter- 
schlächtiger Blattdeckung bleiben die akroskopen Segmentränder, welche 
der Blattinsertion entsprechen, an der Dorsalseite gegenüber der Ventral- 
seite zurück. Bei oberschlächtiger Blattdeckung ist es umgekehrt. 

Bei Trichocolea ist der Vorderrand frei, was oberschlächtiger Deckung 
entsprechen würde; die Blattinsertionsebene ist aber gerade auf der 
Dorsalseite nach der Basis zu verschoben, wie bei unterschlächtiger 
Deckung. 

2. Die Blattbildung. a) Die Scheitelzelle und die aus ihr hervorgehenden 
Segmente. Die Teilungen verlaufen im Ventralsegment und in den Dorsal- 
segmenten nach einem etwas verschiedenen Modus. Die Abb. 4 stellt 
schematisch vereinfacht diesen Teilungsablauf dar; die aufeinander- 
folgenden Teilungswände sind durch Zahlen charakterisiert. Jedes 
Segment gleicht einem Dreieck, wobei die gebogene Seite die freie Außen- 
fläche an der Scheitelzelle wiedergibt und dann auch die spätere Inser- 
tionsebene des Blattes darstellt. 

Das ventrale Segment wird zunächst durch eine Periklinalwand (in 
Abb. 4 mit 1 gekennzeichnet) in eine dreiseitige Innenzelle und in eine 
Außenzelle geteilt. Durch eine Antiklinalwand (mit 2 in Abb. 4 gekenn- 
zeichnet) wird letztere später in 2 gleich große Zellen zerlegt. Diese 
wachsen zu dem aus 2 Hauptlappen bestehenden Amphigastrium aus 
(Abb. 5). 

Die beiden Dorsalsegmente liefern die beiden Seitenblätter (Abb. 2). 
In den Dorsalsegmenten verläuft die erste Teilungswand (1 in Abb. 4) 
von der Mitte der freien Außenfläche in sanftem Bogen, bis sie an der 
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Abb. 1—5. Blattgestaltung bei den Lebermoosen. (2—5 Trichocolea) 


Abb. la—c. Blattdeckung der Lebermoose, Sprosse von der Dorsalseite 
(a oberschlächtig; b Trichocolea-Typ; ce unterschlächtig). (Schema) 


Abb. 2a u.b. Erste Teilungen des jungen Seitenblattes (halbschematisch) 


Abb. 3. Hauptfaden nach Beendigung des Spitzenwachstums (Schema); im Basalabschnitt 
Teilungen angedeutet. Weitere mögliche Seitenfäden punktiert 


Abb. 4. Teilungsmodus in den Segmenten (Schema) 


Abb. 5a—f. Amphigastrium mit ersten Teilungen (halbschematisch) bis zum Dreizell- 
Stadium der Hauptfäden (e) und zum Fünfzell-Stadium mit Seitenfadenbildung (f) 


a b c 
e 
aa a P 





Abb. 6. Teilungsfolge in den Hauptfäden (halbschematisch) 
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Abb. 7—11. Sproßspitze von Trichocolea. (Schnittserie: Abb. 7 höchster, 
Abb. 11 tiefster Schnitt) 


Abb. 7. Scheitelzelle schräg längs; rechts und links je 3 aufeinanderfolgende 
Dorsalsegmente. 1380/1 


a. | . u € it: er Ei 
Abb. 8. Ventralsegment mit schon beginnender Dichotomie. 1380/1 


Seitenwand des ventralen Segments ansetzt. Dadurch wird das Dorsal- 
segment in 2 ungleiche Längshälften zerlegt. Die größere der so ent- 
standenen Zellen wird durch eine zweite Wand (2 in Abb. 4) in eine innere 
und in eine äußere Zelle geteilt. Hier entstehen also nach dem zweiten 
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#2 ’ FA 4 i 
Abb. 10. Vermehrte Zellteilung der Basalsegmente; darin drückt sich das gesteigerte 


Wachstum der Dorsalseite aus; links ein Seitenblatt angeschnitten. Segmentgrenzen nach- 
gezeichnet. 840/1 


Ze “à *. 


Teilungsschritt ebenfalls (wenn auch in veränderter Reihenfolge) eine 
Innen- und zwei AuBenzellen. Jede der beiden AuBenzellen wird dann 
jedoch (im Gegensatz zum Teilungsmodus des Ventralsegments) noch- 
mals antiklinal geteilt. Damit sind 4 AuBenzellen entstanden, aus welchen 
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Abb. 12. Sproßende von Trichocolea. 27/1 
das vierlappige Seitenblatt hervorgeht. In dieser stärkeren Zellteilung 


der Dorsalsegmente drückt sich das gesteigerte Wachstum der Dorsal- 
seite aus, das dem plagiotropen Wuchs von Trichocolea entspricht. 
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In den Innenzellen der Segmente wiederholen aufeinanderfolgende 
periklinale und antiklinale Teilungen den Teilungsmodus bei Sonderung 
der Segmente in Innen- und AuBenzellen (vgl. das Schema Abb. 4 mit 
den Abb. 8—10). 

b) Entwicklung der Amphigastrien. Wenn man ein ausgewachsenes 
Amphigastrium betrachtet (Abb. 22), erkennt man einen geschlossenen 
Basalabschnitt und, ihm aufsitzend, die beiden einigermaßen dichotom 
geteilten fädigen Abschnitte. Man kann somit drei Teile des Blattes 
unterscheiden, die aus den beiden Außenzellen des Ventralsegmentes 
hervorgehen. Schon durch die erste antiklinale Teilung wird die Zwei- 
lappigkeit des Blattes festgelegt (Abb. 5b). 

Die beiden Außenzellen wachsen zunächst zu zwei selbständigen 
Fäden (— Hauptfäden) aus (Abb. 5c—f). 

Jeder Faden wird durch eine erste Querwand in eine Apikalzelle und 
eine Basalzelle geteilt (Abb. 5d), wobei die Basalzellen beider Fäden 
bis über die Hälfte miteinander verwachsen bleiben. Aus diesem ver- 
wachsenen Teil entwickelt sich durch Längs- und Querteilungen der ge- 
schlossene Basalabschnitt der einschichtigen Blattfläche. Der Punkt, 
an welchem die beiden Hauptfäden auseinanderweichen, ist auch am 
fertigen Blatt (Abb. 22) als deutliche Bucht zwischen den beiden Haupt- 
lappen zu erkennen. 

Die fädigen Abschnitte beginnen ihre Entwicklung damit, daß die 
Hauptfäden zunächst unter Querteilungen der Apikalzelle in die Länge 
wachsen. Vermutlich liegt hier ein Scheitelwachstum vor, da die Apikal- 
zelle durchschnittlich fast doppelt so lang ist wie die folgende Zelle (vgl. 
Tabelle 1). Wenn jeder Faden vierzellig geworden ist, setzt in den basalen 


Tabelle 1. Zellenmittelwerte embryonaler Fäden (in u) 




















Mittelwert — Maximalwert ne 
Fadenendzelle 18,62 3,78 30,00 10,00 
2. Zelle . . . 10,88 2,46 19,25 6,50 
3. 2241: . 13,18 2,59 25,00 10,00 


Zellen die Längsteilung ein, die sich dann akropetal in den vier anschlie- 
Benden Zellen fortsetzt (Abb. 6a—d). Jede der beiden durch eine Längs- 
teilung entstandenen Zellen kann nun am apikalen Ende seitlich wieder 
zu einem Faden (= Seitenfaden) auswachsen (Abb. 6). Dabei werden 
Wachstums- und Teilungsachse des neuen Fadens nur um etwa 45° 
gegeniiber der Hauptfadenachse gedreht. 

Besonders kräftig entwickelt sich dabei jeweils der basale äußere 
Seitenfaden, so daß auch das ganze Amphigastrium im fertig ausge- 
wachsenen Zustand fast doppelt dichotom aussieht, ohne daß es seiner 
Anlage nach doppelt dichotom ist. Jeder Hauptfaden besteht also ur- 
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sprünglich aus vier längsgeteilten Zellen mit Seitenfäden, die ihrerseits 
wieder Seitenfäden zweiter Ordnung tragen können. Diese Seitenfäden be- 





Abb. 13—16. Hauptfadenentwicklung von Trichocolea 


Abb. 13. Apikalzelle stellt Spitzenwachstum ein und geht zum Streckungswachstum über. 
80/1 
Abb. 14 und 15. Interkalare Wachstumszone ein- und zweizellig. 810/1 


Abb. 16. Herausbildung der warzigen Oberflächenstruktur in der Streckungszone. 225/1 


stehen ebenfalls aus einer kaum geteilten basalen Zelle mit meist nur einem 
Seitenfaden dritter Ordnung und drei bis fünf (meist vier) Endzellen. 
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Nachdem die Apikalzelle des Fadens durch sieben bis acht Quertei- 
lungen einen acht bis neun Zellen langen Faden gebildet hat, stellt sie 
ihre meristematische Tätigkeit ein und beginnt sich zu strecken (Abb.13 
bis 15). Auch hier wieder ein Beispiel, daß die Streckung in demselben 
Grade ansteigt, wie die Teilungsintensität mit zunehmendem Alter ab- 
nimmt. Der Plasmazustand, der eine hohe Streckungsgeschwindigkeit 
ermöglicht, erlaubt meist nur eine geringe Teilungsintensität. 

Bei der Messung der Zellängen in jungen Fadenenden ergaben die 
Mittelwerte, abgesehen von der Fadenendzelle, im allgemeinen etwa die 
gleichen Größen (vgl. Tabelle 2, Abb. 13). An ca. 20% der untersuchten 


Tabelle 2. Längenverhältnisse bei Fäden ohne interkalare Teilungszone 
(Angaben in Teilstrichen, 1 Teilstrich = 36 u) 




















Mittelwert — Maximalwert | M — 
Fadenendzelle 0,86 0,23 1,70 0,50 
LES « 5 - 0,56 0,10 0,90 0,35 
BER: : . - 0,56 0,10 1,00 0,30 
= :. 0,54 0,07 0,70 0,35 
Verzweigungs- 
OR 0,50 0,04 0,65 0,40 


Tabelle 3. Längenverhältnisse bei Faden mit interkalarer Teilungszone 
(Angaben in Teilstrichen, 1 Teilstrich = 36 u) 




















Mittelwert N — ‘ Maximalwert 3 à #{ 
a) Interkalare Teilungszone einzellig (4., 5. Zelle) 

Fadenendzelle 1,26 0,37 3,30 0,60 

2.2 . .. 0,81 0,19 1,90 0,40 

3.708. ,::: 0,79 0,14 1,70 0,50 

Se 0,40 0,07 0,75 0,25 

SES ,. = > 0,38 0,07 0,70 0,20 
Verzweigungs- 

ee 0,59 0,08 1,30 0,40 

b) Interkalare Teilungszone zweizellig (4., 5. u. 6., 7. Zelle) 

6. Zelle . . . 0,33 0,05 0,60 0,25 

CE: PR 0,34 0,08 0,40 0,30 


Faden fiel auf, daB an der Übergangsstelle vom ungeteilten Faden zu den 
sich verzweigenden Zellen die Zellänge einzelner Zellen erheblich geringer 
war als bei den übrigen Fadenzellen. Diese Zellen muBten vor kurzem 
durch Teilung der 4. Fadenzelle hervorgegangen sein. Demnach liegt 
hier eine interkalare meristematische Teilungszone vor (vgl. Tabelle 3, 
Abb. 6f, 3, 14, 15). Bei 2,8% der Fäden fanden sich Fadenenden mit 
4. und 5. quergeschnittener Zelle (Abb. 15) und bei 0,5% der Faden 
fanden sich dreizellige Fadenenden mit der 3. Zelle quergeteilt. 
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Eine solche Zone des interkalaren Wachstums tritt vermehrt auf in 
den Fäden der Seitenblattoberlappen. Hierin scheint sich wieder das 
gesteigerte Wachstum der Dorsalseite bemerkbar zu machen. Ohne den 
Vergleich näher auszuführen, sei hier auf andere Fälle interkalarer 





Abb. 17—20. Bau von Hauptfäden und Amphigastrien 


Abb. 17. Zellängen-Vergleich: sich streckende Zellen am Fadenende, und sich teilende 
Zellen an der Basis des ungeteilten Fadenabschnittes (halbschematisch) 
Abb. 18. Junges Amphigastrium. I Seitenfäden der Basalzellen; ZI Seitenfäden der darauf- 
folgenden Zellen. Die gestrichelte Linie bezeichnet die Naht der „kongenitalen‘‘ Verwach- 
sung der Basalzelle, an der später die Hauptbucht des Blattes entsteht; Basalabschnitt 
noch in Teilung 
Abb. 19. Reduktion der Nebenlappen eines Seitenzweig-Amphigastriums (halbschematisch) 
Abb. 20. Die Nebenlappen dieses Seitenzweig-Amphigastriums unterscheiden sich nic 
mehr von den übrigen Seitenfäden (halbschematisch) 
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Meristeme verwiesen, z. B. auf das trichothallische Wachstum der Phaeo- 
phyceen, sowie auf die neuerlichen Feststellungen (vgl. Buvat, CAME- 
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Abb. 21—24. Amphigastrien 
22 


Basaler innerer Seitenfaden am linken Hauptfaden mit einzelliger, am rechten . 


Abb. 21. 
Hauptfaden mit zweizelliger Basis. 128/1 


Abb. 22. Ausgewachsenes Amphigastrium. Basis der Hauptfäden vierzellig, Basis der 
äußeren basalen Seitenfäden zweizellig. 113/1 


Abb. 23. Seitenzweig-Amphigastrium mit drei Längsteilungen in den Hauptfäden, 
Seitenfäden 1. und 2. Ordnung. 203/1 


Abb. 24. Reduktion der Blattbasis auf nur vier Zellen und auf eine Längsteilung 
in den Hauptfäden. 203/1 


FORT u.a.), daß auch bei Samenpflanzen der Scheitel des Vegetations- 
punktes sich weniger teilt als eine Meristemzone unterhalb. 

Während des Streckungswachstums werden die Ölkörper (welche, 
zunächst noch länglich und unregelmäßig geformt, die Zellen fast ganz 
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ausfüllen) in kleinere und mehr isolierte rundliche Kugeln umgebildet. 
Mit zunehmender Zellgröße wird auch an der Zelloberfläche eine warzige 
Struktur sichtbar (Abb. 16). Die fädigen Abschnitte sind also entspre- 
chend dem interkalaren Meristem viel früher fertig ausgebildet als der 
Basalabschnitt (Abb. 18). 





Abb. 25—27. Seitenblätter (halbschematisch) 
Abb. 25a u. b. Aufsicht auf den Sproßscheitel. a Bei höherer, b bei tieferer Einstellung 
Abb. 26. Querschnitt mit zwei aufeinanderfolgenden Seitenblättern. V Ventralsegment 
Abb. 27. Linkes Seitenblatt eines Seitenzweigs, nach oben der Unterlappen 


Zwischen den verschiedenen Amphigastrien finden wir Unterschiede 
der Verzweigung. Im allgemeinen ist am basalen Fadenabschnitt eine 
deutliche Asymmetrie jedes Hauptfadens festzustellen; d.h. es ent- 
wickelt sich nur der dem Blattrand zugekehrte Seitenfaden, und der der 
Blattmitte zugekehrte Seitenfaden fehlt. Nur als Ausnahmen können 
auch solche Seitenfäden mehr oder minder kräftig gegen die Blattmitte 
zu ausgebildet sein (Abb. 21). 
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Abweichend ist die Blattgestalt auch an den Seitenzweigen. Sie ist 
charakterisiert durch fortschreitende Vereinfachung. Bei einem Haupt- 
sproß-Amphigastrium (Abb. 22) besteht die Basis der Hauptfäden 
(Hauptlappen) meist aus vier Zellen, die der Seitenfäden (Seitenlappen) 
aus zwei Zellen. Bei den Seitenzweig-Amphigastrien wird zunächst die 
Hauptlappenbasis auf zwei Zellen reduziert; die Blattbasis weist kaum 





Abb. 28 und 29. Seitenblätter 


Abb. 28. Linkes Seitenblatt eines 
Hauptsprosses, deutlich in Ober- 
lappen (mit zwei Haupt- und einem 
Nebenlappen) und in Unterlappen 
(mit zwei Haupt- und zwei Neben- 
lappen) gegliedert. Der Blatteil 
oberhalb der gestrichelten Linie ist 
der Unterlappen. 100/1 


Abb. 29. Rechtes Seitenblatt eines 
Seitenzweigs mit acht Zellen breitem 
Basalabschnitt. 225/1 


noch Querwände auf, und auch die übrige Verzweigung ist stark verein- 
facht (Abb. 19 und 23). Der Seitenlappen hat schließlich nur noch eine 
einzellige Basis und unterscheidet sich nicht mehr von den übrigen 
Seitenfäden (Abb. 20). Im einfachsten Fall besteht die Blattbasis nur 
noch aus vier Zellen; die beiden Basalzellen des Hauptfadens haben sich 
nur einmal längs geteilt und jede Tochterzelle einmal quer. Alle weiteren 
Längsteilungen sind unterblieben (Abb. 24). 

c) Entwicklung der Seitenblätter. Die auf S. 675f. geschilderte erste 
Entwicklung der Seitensegmente ergibt nicht wie bei dem Ventralseg- 
ment zwei, sondern vier periphere Zellen. Demzufolge wachsen aus dem 
schon seiner Anlage nach vierlappigen Seitensegment vier Fäden aus 
(Abb. 2, 26). Doch ähnelt die Weiterentwicklung eines Fadens der 
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Seitenblatter der der Amphigastrien. Es bildet sich also auch bei den 
Seitenblattern aus jeder der Ausstiilpungen ein Hauptfaden, wobei die 
vier Basalzellen wieder bis über die Hälfte verwachsen bleiben. Die 
Seitenfäden entstehen meist nicht im Anschluß an eine Längsteilung, 
sondern zunächst einseitig aus den ungeteilten Hauptfadenzellen. Auch 
scheint von den vier Hauptfäden der dritte, vom Ventralsegment aus 
gesehen, am stärksten im Wachstum gefördert zu sein (Abb. 26). 





31a—c 
Abb. 30 und 31. Paraphyllien 
Abb. 30. Junges Paraphyllium. 2100/1 


Abb. 31a—c. Drei ausgewachsene Paraphyllien, bei a der apikalwärts gerichtete Faden 
stärker entwickelt. 188/1 


Die beiden dorsalen Hauptfäden eines Seitenblattes bilden den Blatt- 
teil, den man auch als ,,Oberlappen‘ bezeichnet, die beiden ventralen 
Hauptfäden dagegen den Blatteil, den man ‚Unterlappen‘‘ nennt 
(Abb. 28). 

Die weitere Entwicklung läßt sich deutlicher an den Seitenzweigen 
verfolgen. Auch hier sind die Seitenblätter in einen Basalabschnitt und 
vier Hauptfäden gegliedert (Abb. 27). Allerdings ist die Teilung der 
Hauptfäden vereinfacht. Ihre basalen Zellen teilen sich höchstens ein- 
mal längs. Der gemeinsame Basalabschnitt wird durch Längsteilungen 
in etwa acht Zellzüge unterteilt, die nur sehr wenige — manchmal 
überhaupt keine (vgl. Abb. 29) — Querwände aufweisen. 

Je stärker der Durchmesser der Zweige wird, desto deutlicher sind 
Ober- und Unterlappen voneinander getrennt. Diese Unterschiede sind 
besonders groß bei den Hauptsprossen selbst. Hier bei einem Seitenblatt 
eines Hauptsprosses (Abb. 28) ist überdies die gemeinsame Basis von 
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Ober- und Unterlappen sehr schmal. Infolgedessen hängen beide nur 
noch durch einen schmalen, ein bis zwei Zellen breiten und zwei bis drei 
Zellen langen Saum zusammen. Der Basalabschnitt des Oberlappens ist 
wenigzellig, während derselbe beim Unterlappen breit und vielzellig wird. 
Am Oberlappen entwickelt sich der basale äußere Seitenfaden fast gleich 
stark wie dieHauptfäden, so daß dieser dreilappig erscheint (vgl. Abb. 28). 
Auch der äußere basale Seitenfaden des Unterlappens wird kräftig ent- 
wickelt mit mehrzelliger Basis. 
d) Entwicklung der Paraphyllien. Auch die Paraphyllien sind fädig. 
Sie bedecken besonders die Dorsalseite des Hauptsprosses mit einem 
dichten Filz, während sie an den Seiten- 
A zweigen sparlicher werden. GOEBEL 
betrachtet die Paraphyllienbildung als 
Ausdruck eines gesteigerten Wachstums, 
welches ja auch zum plagiotropen Wuchs 
von Trichocolea führt. Prinzipiell scheint 
jede Oberflächenzelle, wenn sie nicht von 
Blattlappen bedeckt ist, zu einem Faden 
auswachsen zu können. Auf ein aus- 
gewachsenes Segment, welches etwa einen 
halben Millimeter lang ist, kommen un- 
gefähr zwanzig Paraphyllien. 





m Der junge Paraphylliumfaden wäehst 
“ zunächst wieder auf drei bis vier Zellen 

Abb. 32. Entwicklung der Para- ‘ “ * 
phyllien (halbschematisch) heran. Dann beginnt sich das apikale 


Ende der Basalzelle zu einem neuen Faden 
hervorzuwôlben. Dabei biegen sich Mutter- und auswachsender 
Tochterfaden antagonistisch (Abb. 32). Für den Seitenfaden des 
Paraphylliums ist hier fast die halbe Seitenwand der betreffenden 
Zelle verwendet. Die Querwand wird nicht in gerader Fortsetzung des 
Fadens angelegt, sondern beinahe von der Mitte der Querwand der fol- 
genden Zelle schräg bis etwa zur Mitte der Seitenwand der Basalzelle 
(Abb. 30, 32c) verlaufend. Beide Fäden entwickeln sich meist gleich 
stark, wobei beide in Richtung der Sproßachse — der Tochterfaden 
meist basalwärts, der Mutterfaden meist apikalwärts — gerichtet sind 
(Abb. 31b). 

Es tritt also in der jeweils vom Sproß abgekehrten Zellflanke 
verstärktes Wachstum ein. Ein aus dem apikalwärts gerichteten 
Faden auszweigender Seitenfaden ist dementsprechend wieder basal- 
warts gerichtet, ein aus dem basalwärts gerichteten abzweigender 
Faden apikalwärts (Abb. 31c). Die einzelnen Fäden sind mehr oder 
weniger verzweigt und vielfach gekrümmt. Die Basalzelle ist nie 
durch eine Längswand geteilt. 
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IV. Diskussion 

An den Blättern von Trichocolea seien nur die beiden morphologi- 
schen Eigenheiten besprochen: 1. die Gabelung, 2. die Gliederung in 
fadenförmige Bildungen. 

Zur Gabelung. Viele Autoren (z.B. LEITGEB, GOEBEL, Bucu, LoTsy) 
vertreten die Meinung, daß die Blätter der akrogynen Lebermoose ,,ihrer 
Anlage nach“ immer zweilappig sind. Bei der Mehrzahl der akrogynen 
Lebermoose unterscheiden sich diese beiden Blatthälften als Ober- und 
Unterlappen deutlich auch ihrer Stellung nach. Bei den ungelappt er- 
scheinenden Blättern (z.B. in vielen Gattungen der Sammelgruppe der 
„Epigoniantheae‘: Saccogyna, Gongylanthus, Leptocyphus, Chilocyphus, 
Haplozia, Plagiochila) soll ebenfalls anfangs eine Ausrandung zwischen 
den Lappen auftreten; diese wird jedoch im Laufe der Blattentwicklung 
ausgefüllt. Umgekehrt gibt es im fertigen Zustand auch Blätter mit ver- 
mehrter Lappenzahl, wie es oben für Trichocolea beschrieben wurde. 
Doch sollte nach früheren Angaben (z.B. LEITGEB, GOEBEL) diese Unter- 
teilung erst nachträglich in der Ontogenie zustande kommen. 

Für Trichocolea hat sich nun gezeigt, daß sämtliche Blätter zwei- 
oder vierlappig dichotom gebaut sind, und daß diese Dichotomie schon 
in einem sehr frühen Stadium auftritt. Es ist dabei jedoch ein be- 
merkenswerter Unterschied zwischen der Unterteilung bei den Seiten- 
blättern und bei den Amphigastrien: 

Die Seitenblätter entwickeln sich von Anfang an deutlich doppelt 
dichotom. Das heißt die Randzellen teilen sich zunächst in vier Zellen, 
die sich schon früh zu vier Lappen vorwölben. Allerdings sind hier die 
Teilungswände nicht streng antiklinal gestellt (vgl. Abb. 4, Wand 1 
und Abb. 9). 

Bei den Amphigastrien vollzieht sich in den Randzellen zunächst nur 
eine antiklinale Teilung, so daß sich anfangs nur deren beide Teilprodukte 
lappig vorwölben und zu dem oben (S. 680) geschilderten Faden aus- 
wachsen. Die spätere vierteilige Struktur (vgl. Abb. 22) und damit die 
Angleichung an den doppelt dichotomen Bau der Seitenblätter ergibt 
sich durch ein seitliches Auswachsen an den beiden ,,Hauptlappen“. 

Ontogenetisch kommt also die später scheinbar übereinstimmende, vier- 
teilige Struktur der Seitenblätter und der Amphigastrien auf verschiedene 
Weise zustande. 

Die Differenzierung der meisten Lebermoos-Blätter in Seitenblätter 
und Amphigastrien ist ein phylogenetisch abgeleitetes Stadium. Die 
mesozoischen Jungermanniales (vgl. HARRIS) waren noch radiär. Ihre 
Blätter hatten noch keine unterscheidbaren Seitenblätter und Amphi- 
gastrien; sie waren noch alle gleich gebaut. 

Damit taucht die Frage auf: Stellen die Seitenblätter oder die Am- 
phigastrien von Trichocolea den relativ ursprünglicheren Zustand dar ? 


Planta. Bd. 51 47 
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Das bedeutet folgendes: Ist die heutige Entstehung der Amphigastrien 
von Trichocolea mit einem von Anfang an ‚übergipfelnden‘‘ Hauptfaden, 
an dem die zunächst übergipfelten, aber mindestens teilweise sich später 
sehr kräftig entwickelnden Seitenfäden der ursprüngliche Zustand ? Das 
würde bedeuten, daß die Differenzierung von vier Lappen in den Seiten- 
blättern eine Verfrühung darstelle. Oder ist die Entstehung der Seiten- 
blätter in vier Lappen der relativ ursprünglichere Zustand ? Das würde 
bedeuten, daß der Bau der Amphigastrien abgeleitet wäre, d.h. daß hier 
das Austreiben der Hauptfäden eine relativ verfrühte Entwicklung in- 
folge eines Übergipfelungsvorganges darstellen würde. 


Vielleicht ist es ein Argument zu einer späteren Entscheidung in dieser 
Frage, daß die Vierteilung auch an schwächeren Amphigastrien der 
Seitenzweige gelegentlich unterbleibt. Andererseits spricht für die erst- 
genannte Vermutung, daß bei gestaltlich nahverwandten Formen wie 
bei Mastigobryum und bei Lepidozia die vier Blattzähne der Amphi- 
gastrien dadurch entstehen sollen, daß sich die beiden Außenzellen des 
Ventralsegments wie bei den Seitenblättern von Trichocolea nochmals 
teilen. 

Im ganzen scheint mir jedoch die Ontogenie dieser Lebermoose in 
den Einzelheiten noch nicht klar genug, um eine erfolgreiche Diskussion 
hier fortzusetzen. 


Unabhängig von der Frage nach den Differenzierungen zwischen den 
verschiedenen T'richocolea-Blattern ist die Frage, wieweit überhaupt die 
dichotomen Blätter von Trichocolea einen (innerhalb der Lebermoose) 
primitiven Zustand darstellen. Die Fossilfunde helfen hier nicht viel 
weiter. Trichocolea selbst ist erst aus der letzten Zwischeneiszeit über- 
liefert. Die ziemlich spärlichen Fossilfunde folioser Lebermoose aus dem 
Paläozoikum oder aus der Trias zeigen keine dichotom gebauten Blätter. 
Man kann aus diesen Funden nur den Schluß ziehen, daß für die Leber- 
moose selbst eine Dichotomie der altertümlichen Blätter mindestens nicht 
zu erweisen ist. 


So bleibt nur der Vergleich mit verwandten Formen als Kriterium 
über. Zwei- bzw. vierteilige Blätter finden sich außer bei den Ptilidiaceae 
(Trichocolea, Blepharostoma, Chandonanthus, Ptilidium) nur noch bei 
den Lepidoziaceae (Gattung Lepidozia) und Lophoziaceae (Gattung 
Lophozia). Es handelt sich also um vereinzelte Vertreter bei verschie- 
denen Gruppen. Auch das sichert keineswegs den Schluß auf eine Ur- 
sprünglichkeit dieser Blatt-Dichotomie innerhalb:der Lebermoose. Da 
aber allgemein der dichotome Aufbau für die Archegoniaten wohl ein 
primitives Merkmal ist, scheint es wahrscheinlicher, daß die dichotome 
Blattstruktur von T'richocolea ähnlich wie ihre fädige Gestalt eine Rück- 
kehr zum ursprünglichen Zustand darstellt. 
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Zur fädigen Struktur. Trichocolea ist, wie oben geschildert, durch 
eine fädige Struktur an verschiedenen Stellen bei den Blättern und an- 
deren Organen ausgezeichnet, nämlich: 

a) Vermutlich beim Protonema!, b) ontogenetisch bei den ersten Aus- 
wüchsen der Blätter, c) bei den Endauszweigungen der Blätter (einschl. 
der Involucralblätter, Perianth fehlt), d) Paraphyllien, die ihr ganzes 
Leben fädig bleiben. 

In all diesen Fällen treten monosiphone Fäden auf, d.h. die Zell- 
achsen (Wachstums- und Teilungsachsen) bleiben in gleicher Orientie- 
rung liegen. Bei den Laubblättern allerdings (Amphigastrien und Seiten- 
blättern) wird an der Basis der fädige Bau durch den flächigen mehr oder 
minder stark abgelöst — als Folge einer Drehung von. Wachstums- und 
Zellteilungsachsen. Trichocolea ist dadurch ein besonders anschauliches 
Objekt für den Wechsel der Gesamtgestalt durch Drehung der Zell- 
teilungs- und Wachstumsachsen. 

Für die Frage, ob solche Gestaltungen bei Trichocolea in bezug auf 
die Hepaticae primitiv oder abgeleitet‘ sind, muß auch hier das Vor- 
kommen solcher fädiger Strukturen bei anderen Hepaticae geprüft wer- 
den. Die Ausbildung fadenförmiger Blätter findet sich außer in der 
Familie der Ptilidiaceae noch vereinzelt bei den Lepidoziaceae. Von der 
92 Arten umfassenden Gattung Lepidozia hat L. setacea drei bis fünf, 
meist vier Lappen, die am Grunde zwei, oben eine Zellreihe breit sind. 
Auch bei L. trichoclados sind die drei bis vier Lappen am Grunde nur 
zwei, an jüngeren Ästen eine Zellreihe breit. Eine flächige Ausbildung 
tritt nur bei den weiblichen Hüllblättern und den Perianthien auf, an 
deren Rändern aber noch einzellreihige Wimpern stehen. In der Gattung 
Arachniopsis, zarten Pflänzchen des tropischen Amerika, kommen neben 
einfachen auch gegabelte Blätter vor. Bei A.coactilis bestehen die 
Gabeln aus einfachen Zellreihen. Auch hier werden an den (Archegonien 
tragenden) ‘Sprossen die Blätter flächig entwickelt. Bei der europäischen 
Blepharostoma trichophyllum (Familie Ptilidiaceae) bestehen die Blätter 
aus vier einzellreihigen, nur an der Basis verbundenen Fäden. Die In- 
volucralblätter (= weibliche Hüllblätter, die das Perianth umgeben; 
beide sind umgewandelte Blätter) weichen darin von den Laubblättern 
ab, daß sie geweihartig verzweigt sind. Erst das Perianth besitzt Blatt- 
flächen. Nur noch an den Rändern der vier bis fünf Blattlappen und an 
der Mündung des Perianths besitzt Ptilidium einzellreihige Fäden (vgl. 
RABENHORSTs Kryptogamenflora, VI. Band, II. Abt.). 

Wie bei der Dichotomie spricht das spärliche Auftreten der fädigen 
Struktur in verschiedenen Verwandtschaftskreisen kaum für eine ur- 
sprüngliche Überlieferung, sondern für eine Rückkehr zu diesem Stadium. 


- Da sehr selten reife Sporen gebildet werden, scheint das Auswachsen der Sporen 
kaum beschrieben und die Frage ungeklärt zu sein, ob auch die Protonemen fadig sind. 


47* 
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Der entscheidende Unterschied zwischen den fadigen Formen wie 
Trichocolea und den flachigen Formen der Masse der akrogynen Junger- 
manniales liegt im Verhalten der apikalen Zellen. Bei flächiger Blatt- 
bildung haben wir schon in der Scheitelzelle tangentiales Wachstum und 
dementsprechend antiklinale Teilungswände. Diese fehlen bei den fädigen 
Formen, die höchstens an ihrer Basis derartige Drehungen der Zelltei- 
lungs- und Wachstumsachsen aufweisen. 


Zusammenfassung 

1. Der vegetative Sproß von Trichocolea zeigt entsprechend seiner 
dorsiventralen Symmetrie deutliche Unterschiede in der Entwicklung 
der an seiner Achse sitzenden Blätter. 

2. Das unpaar stehende Amphigastrium (Unterblatt) und die beiden 
paarig angeordneten Seitenblätter zeigen zwar im Prinzip denselben Ge- 
samtaufbau. Es sind nämlich doppelt gegabelte (vierlappige, in ihren 
Enden fädig auslaufende) Blattgebilde, deren Entwicklungsprozeß, ent- 
sprechend der Sproßsymmetrie, etwas verschieden verläuft. 

3. Die Vierlappigkeit der Amphigastrien kommt durch nachträgliches 
Auswachsen der äußeren basalen Seitenfäden zu den beiden Seitenlappen 
zustande. 

4. Die Vierlappigkeit der Seitenblätter ist schon von Anfang an durch 
die ersten Teilungen des von der Scheitelzelle abgegebenen Segmentes 
determiniert. | 

5. Vielleicht beruht dieser Unterschied der Entwicklung zwischen 
Amphigastrium und Seitenblättern darauf, daß die beiden seitlichen 
Segmente am Sproßvegetationspunkt größer sind als das ventrale 
Segment. 

6. Jeder Blattlappen wächst selbständig mittels einer Scheitelzelle 
zu einem neun Zellen langen Faden heran. 

7. Nach Aufhören der Scheitelzelltätigkeit kann durch eine inter- 
kalare Teilungszone die Fadenlänge um ein bis zwei Zellen vermehrt 
werden. : 

8. Bis zum Vierzellstadium bleibt der das Blatt bildende Faden un- 
verzweigt. Dann setzt von der Basis her ein Verzweigen und spater nur 
an der Basis ein Flächigwerden ein. 

9. Prinzipiell kann jede Fadenzelle an ihrem apikalen Ende seitlich 
zu einem mehr oder weniger verzweigten Faden auswachsen, wobei 
Wachstums- und Teilungsachsen nur um etwa 45° gegenüber den Haupt- 
fadenachsen gedreht werden. 

10. Wenn der fädige Abschnitt des Blattes fertig ausgebildet ist, 
entwickelt sich ein flächiger Basalabschnitt durch Längs- und Quer- 
teilungen aus den Basalzellen der Hauptfäden. 
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11. An den Seitenzweigen ist die Ausbildung der Seitenblätter und 
Amphigastrien vereinfacht. 

12. Auch die Oberflächenzellen der Dorsalseite können zu verzweigten 
Fäden, den Paraphyllien, auswachsen; dabei sind Mutter- und Tochter- 
faden antagonistisch gebogen. 
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Aus dem Botanischen Institut der Universitat Heidelberg 


VERGLEICH EINER WEISSEN MUTANTE VON NEOTTIA 
NIDUS-AVIS (L.) L. C. Rico. MIT DER BRAUNEN NORMALFORM 


EINE PHYSIOLOGISCH-ANATOMISCHE STUDIE 
Von 
Hans REZNIK 
Mit 5 Textabbildungen 
(Eingegangen am 22. März 1958) 


Unter den saprophytisch lebenden Moderorchideen verdient unsere 
einheimische Vogelnestwurz (Neottia nidus-avis (L.) L.C. Rich.) ein 
besonderes Interesse, weil sie unter der Maske ihrer fahlbraunen Tracht 
Chlorophyll a in verhältnismäßig reichlicher Menge (1,23 mg/10 g FG, 
SEYBOLD 1954) besitzt, während das für alle Cormophyten sonst charak- 
teristische Chlorophyll b gänzlich fehlt. 

Schon den Botanikern des vergangenen Jahrhunderts war der auf- 
fällige Farbwechsel bekannt, der eintritt, wenn man die lebenden In- 
florescenzen in Methanol oder heißes Waser taucht: Die fahle Bräune 
weicht im Umsehen einem kräftigen blaugetönten Grün. Das Chloro- 
phyll ist sonach in irgendeiner Weise ‚‚maskiert‘‘, und mit dieser Maskie- 
rung scheint die Funktionsuntüchtigkeit des Assimilationsapparates von 
Neottia zusammenzuhängen. 

Über den saprophytischen Ernährungsmodus nämlich bestehen bei 
Neottia wenig Zweifel, doch ist zuweilen die Frage aufgeworfen worden, 
ob die Ausstattung mit Chlorophyll a nicht doch in bescheidenem Maße‘ 
photosynthetische Tätigkeit ermöglicht. Eine beschränkte C-Autc- 
trophie, wie sie z. B. für Coralliorrhiza innata wahrscheinlich gemacht 
worden ist (MONTFORT u. KÜSTERS 1940), könnte zumindestens für die 
Inflorescenzen eine bescheidene Verbesserung der Kohlenstoff-Bilanz 
bedeuten. Eine solche Auffassung stützt sich vor allem auf die Unter- 
suchungen von HENRICI u. SENN (1925), deren freilich umstrittenen 
Resultate besagen, daß Neottia im Schwachlicht zur Kohlenstoff-Assi- 
milation befähigt sei, solange das ,,hellbraune Chlorophyll‘ das Stroma 
der Plastiden gleichmäßig durchsetzt. Zugleich mit der späteren Lokali- 
sierung des Farbstoffes auf bestimmte Stroma-Bezirke, die in älteren 
Zellen eintreten soll, gehe die Fähigkeit zur Photosynthese verloren. 
Die Autoren gaben ferner für Neottia an, daß infolge der geringen Atmung 
der „ökonomische Koeffizient‘‘ sogar den Grenzwert 2,5—3,6 erreichen 
könne. 
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Die erstaunlichen Angaben von HENRICI u. SENN stehen im klaren 
Widerspruch zu Resultaten anderer Autoren, die 

a) von einer intensiven Atmung, 

b) von fehlender Kohlenstoffbindung im Lichtversuch 
bei Inflorescenzen von Neottia nidus-avis berichten (WILLSTÄTTER u. 
STOLL 1918, Montrort u. KÜSTERS 1940, Rosenstock 1956). 

Neottia nidus-avis, forma nivea. In dieser noch nicht abgeklärten 
Situation war es für uns ein glücklicher Fund, als wir im Mai 1954 in 
einem Buchenwald unweit Heidelberg (Gewann Hirschberg, nordwestl. 
Maisbach) einen Stock mit 4 schneeweißen Neottia-Inflorescenzen an- 
trafen, den wir mit der f. nivea Magnus identifizierten. In der nächsten 
Umgebung wuchsen noch zahlreiche Stöcke der hellbraunen Normalform. 

Die weiße Form, die auch 2 Jahre später wieder an derselben Stelle 
gesichtet wurde, ist durch Fundorte in Unterfranken, Thüringen, im 
Siebengebirge und in Freienwalde a. d. Oder (Hec1, Bd. 2, 2. Aufl. 1939) 
bekannt. Vieles spricht dafür, daß es sich um keine bloße Standorts- 
Modifikation handelt, sondern eher um eine Mutante, doch ist ein ein- 
deutiger genetischer Beweis nicht zu erbringen. Da gerade die weiße 
Form von besonderem Interesse für das Ernährungsproblem bei Neottia 
ist, untersuchten wir sie in physiologischer und anatomischer Hinsicht 
und verglichen sie mit der Normalform vom gleichen Standort. 


1. Die Pigmentausstattung 
Zunächst wurde in vergleichenden Analysen die Pigmentausstattung 
eruiert (Tabelle 1). Wir bedienten uns dabei der aufsteigenden Papier- 
chromatographie auf Schleicher-Schüll-Papier 2043 B mit dem von 
L. BAUER (1952) als Solvens 














vorgeschlagenen Gemisch I. Tabelle 1. Die Pigmentausstattung saprophy- 
Als Beispiel einer kom- tischer Orchideen-Formen 
pletten plasmochromen Aus- 1 2 | 3 | 1 
stattung wählten wir die von Serge 
Neottia nidus-avis 
SEYBOLD (1954) untersuchte Listers _ ’ 

à a r ovata = 1e11- scnnee- 
Orchidacee Listera ovata (Ta- braun | gelb | weiß 
belle 1, Spalte 1), deren 
Inflorescenzen bereits die Ten- ;Carotin + Fr 47 Se 

: ‘ Xanthophylle ! + (+) 
denz zur vermindertenBildung Chlorophyll a a Ee as 
von Chlorophyll b erkennen Chlorophyllb | + cal De ne i 














lassen (Quotient a/b = 4,9, 

x/c = 11,9; SEYBOLD 1954). In Spalte 2 ist die Normal-Form von 
Neottia behandelt. Sie besitzt überhaupt kein Chlorophyll b mehr; auch 
nicht in Spuren, die auf dem Papierchromatogramm mit Sicherheit 
nachzuweisen wären. Dieser Befund stimmt mit den Resultaten von 
Fluorescenzmessungen (WILSCHKE 1914) und säulenchromatographischen 
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Analysen überein (SEYBOLD u. EGLE 1937). Damit erweist sich Neottia 
als Chlorophyll b-Verlustmutante (s. a. SEYBOLD 1954). Beachtenswert 
ist auch das Fehlen von ß-Carotin. 

Die Spalte 4 unserer Tabelle bezieht sich auf die Pigmentierung der 
weißen Form: Keinerlei Plastidenpigmente sind nachweisbar. Es sind 
weder Chlorophylle noch Carotinoide vorhanden. Die „schneeweiße‘‘ Form 
könnte hiernach als Mutante interpretiert werden, die die Fähigkeit zur 
Chlorophyll- und Carotinoid-Bildung überhaupt verloren hat. 

Nun gibt es eine anscheinend seltene gelbe Form (f. sulphurea WEIss, 
bislang nur bei Greiffenberg südlich des Ammersees gefunden), die, so 
schließen wir, zwischen der Normalform und der pigmentlosen Variante 
insofern vermitteln könnte, als ihr noch die Fähigkeit zur Bildung der 
Xanthophylle eigen sein könnte. Die — durchaus hypothetische — Pig- 
mentausstattung haben wir in Spalte 3 eingetragen. Eine Untersuchung 
dieses sehr seltenen Objektes war uns bisher noch nicht möglich. 

Für unser Problem ist mitzuteilen wichtig, daß die ,,schneeweiBe 
Form keinerlei Anzeichen einer verminderten Vitalität besitzt. Die sehr 
kräftigen Inflorescenzen unterscheiden sich — abgesehen von ihrer 
Farbe — in keiner Weise von den braunen Vergleichsexemplaren des- 
selben Standortes. Sie sind ebenso hoch und tragen ebenso viele wohl- 
ausgebildete Blüten wie die normalen Stöcke. 

Im Habitus kommt also ein Unterschied in der Ernährungsweise 
nicht zum Ausdruck. 

2. Der Gaswechsel 

Wir verglichen den Gaswechsel der beiden Formen mit Hilfe des 
URAS und bedienten uns dabei der Methode des geschlossenen Gas- 
stromkreises (EGLE u. ERNST 1949, FRANKE 1952). 

Will man bei C-Autotrophen die apparente Assimilation messen, so läßt man es 


bei Anwendung des geschlossenen Gasstromkreises in einem Dunkel-Versuch zu’ 
einer Akkumulation von CO, kommen. Das durch die Respiration erzeugte CO,- 


Tabelle 2. Gaswechselmessungen mit dem URAS 











Lichtversuche Tem- Dunkelversuche Tem- . 
CO,-Ausscheidung peratur CO,-Ausscheidung peratur * 
Neottia A 0,15 mg/h/g FG 22,5°C | 0,14 mg/h/g FG 21,5° C 
weiße Form B eR 22,2 0,20 „ 22,0 
C 0,22 0,20 
Neottia D 0,41 mg/h/g FG | 22,5°C| 0,38 mg/h/g FG | 21,5°C 
Normalform E 06 . 22,9 om. . 21,5 
F 0,24 „ 22,7 O78 ss 21,3 

















Reservoir (im Beispiel von Abb. 1: 0,04 Vol.-%) wird nun in einem nachfolgen- 
den Lichtversuch abgebaut. Die Senkung des CO,-Spiegels (in unserem Beispiel 
Abb. 1 um 0,40 mg/h) entspricht der apparenten Assimilation. 

Lichtquelle im Assimilationsversuch: Osram T-Lampe 200 W, Abstand von 
der Cuvettenmitte: 10 em, = ~ 8000 Lux. 
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Das oben beschriebene Meßverfahren muß bei Neottia von vornherein 
ausscheiden, da infolge des saprophytischen Charakters eine apparente 
Assimilation nicht zu erwarten ist. In dem angenommenen Falle aber, 
daß das Assimilationspigment der Normalform photosynthetisch — wenn 
auch in bescheidenem Maße — tätig ist, müßte im Lichtversuch bei der 
Normalform wenigstens eine meßkare Verminderung der CO,-Entbin- 
dung eintreten, während die 
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den ist. Im ersteren Falle ist  Abb.1. Schema der graphischen CO.-Registrierung 
d t Hol hy im URAS (geschlossener Stromkreis). Zea-D: Mais 
er extreme olosaprophy- im Dunkelversuch; die Kurve entspricht einer CO,- 


tismus auch für die braune Abgabe von 1,434 mg/h. Zea-L: Mais im Licht- 
‘ : versuch; CO,-Verbrauch von 0,405 mg/h. Neottia- 
Form von Neottia erwiesen, DL: Reelle Atmungskurve im Dunkel- und Licht- 


im anderen Falle besteht der versuch ; CO ,-Abgabe 1,68 mg/h. ,,L‘‘: Zuerwartende 
= ; Atmungskurve im Lichtversuch, falls die braune 
Verdacht auf partielle C- Form von Neottia partiell C-autotroph 
Autotrophie zu Recht. 

Den in Tabelle 2 und 3 zusammengefaßten Resultaten ist folgendes 
zu entnehmen: 

1. Die Normalform und die weiße Form reagieren bei einem Wechsel 


vom Dunkelversuch zum Lichtversuch gleichsinnig mit einer leichten 


Tabelle 3. Vergleich der Respirationsgrößen 


























A B Cc D E F 
Differenz Lichtversuch-Dunkel- 
versuch in mg/h/gFG . . . . | 0,01 | 0,01 0,02 | 0,03 | 0,07 0,01 
Prozentuale Steigerung der CO,- 
Entbindung im Lichtversuch . | +7% | +5% | +10% |+8% | +24% |+4% 
Temperaturdifferenz L—D in °C | 1,0 0,2 1,0 1,4 1,4 


Erhöhung der CO,-Ausscheidung, die im wesentlichen auf der Tempe- 
raturänderung in der Cuvette beruht. Diese Änderung des ,,Cuvetten- 
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klimas‘‘ muß, da mit der Strahlungsabsorption durch das Pflanzengewebe 
zusammenhängend, hingenommen werden. 

Die Übereinstimmung zwischen nivea-Form und Normal-Form 
erstreckt sich nicht nur auf das Vorzeichen der Änderung, sondern auch 
auf deren Größe: Die prozentuale Atmungssteigerung im Lichtversuch 
beträgt im Durchschnitt 

7,1% bei der nivea-Form 
12 % bei der Normalform. 

Eliminiert man den aus dem Rahmen fallenden Versuch E, so beträgt 
bei der Normalform die Steigerung 6%. 

Da die braune Form in ihrem Gaswechsel keine Abweichungen von 
dem Verhalten der pigmentlosen Variante zeigt, muß geschlossen werden, 
daß Neottia nidus-avis in ihren sämtlichen Pigmentierungs-Varianten 
absolut heterotroph hinsichtlich des Kohlenstoffes ist. 


3. Histologische Untersuchung 

Flächen- und Querschnitte durch lebendes Gewebe der Inflorescenz- 
achse und der Blüten zeigten uns bei den Petalen sowohl der braunen 
als auch der weißen Form, 
daß wohlausgebildete Schließzellen 
vorhanden sind (Abb. 2), was 
eine ältere Angabe (DE BARY 
1877), die vom Fehlen der Spalt- 
öffnungen bei Neottia berichtet, 
widerlegt. 


HABT 





Abb. 2. Neottia nidus-avis f. nivea : Abb. 3. Neottia nidus-avis f. nivea: ,,Chloro- 

Schließzellen aus der Petalenepidermis, in plasten‘ und Amyloplasten in verschiedenen 

Flächenaufsicht. Phasenkontrastaufnahme, Entwicklungsstadien. C: „Chloroplasten‘, 
Vergr. 500fach A: Amyloplasten 


Auch die Plastiden der parenchymatischen Gewebe sind bei beiden 
Pigment-Varianten in gleicher Weise gestaltet, obwohl die Pigment- 
Ausstattung so stark divergiert. Die in den Abb. 3 und 4 wiedergegebe- 
nen Plastiden stammen von der f. nivea. In Abb. 3 sind oben links die 
in jungen Geweben vorherrschenden länglich-ovalen bis zugespitzt- 
ovalen ‚‚Chloroplasten‘ zu sehen, deren Stroma einen sehr homogenen 


L 
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Eindruck macht. Mit dem Altern der Plastiden und der damit verknüpften 
Umwandlung in Amyloplasten (Abb. 3 unten und rechts) nehmen diese 


einen mehr deltoiden, trapezoiden 
oder rautenförmigen Umriß an, un- 
ter gleichzeitiger Volum-Zunahme. 
Auch werden nun die Stärkebezirke 
als scharf umgrenzte Areale sicht- 
bar (s. a. Abb. 4). Wer sich die 
Mühe nimmt, in SCHIMPERs klassi- 
scher Plastiden-Arbeit (1883) nach- 
zuschlagen, findet dort die glei- 
chen Stadien für die Normalformen 
von Neottia (in Zeichnung 28, 
Tafel XX I). Die Stärke- Areale der 
Amyloplasten können mit KJ-J, 
angefärbt werden. Es nimmt uns 
nach allem, was wir bisher über 
Neottia wissen, nicht wunder, daß 
auch die Stärke-Reaktion bei 
beiden Pigment-Varianten gleich- 
artig ausfällt (Abb. 5a, b). 





Abb. 4. Neottia nidus-avis f. nivea: Amylo- 
plasten. Phasenkontrast, Vergr. 800fach 


Die Akkumulation der Stärke in den Plastiden der Inflorescenz- 
Gewebe findet nach WEBER (1920) auch dann noch statt, wenn die ober- 





Abb. 5a u. b. Neottia nidus-avis: 


Stärkenachweis mit Jod-Jodkalium. 
a Braune Normalform, b nivea-Form. Vergr. 280fach 


irdischen Teile der Pflanze längere Zeit verdunkelt werden, ein Verfahren, 
das bei einem C-autotrophen Organismus unweigerlich zu Stärke-Abbau 
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führen würde. Dieses Argument für den vollsaprophytischen Charakter 
von Neottia wird durch unsere Daten, die bei beiden Mutanten die völlige 
Kongruenz zwischen Plastidenform und Plastidenleistung erweisen, 
gestützt. 

4. Zur Frage des ,,maskierten Chlorophylis“ 

Die Tatsache, daß Neottia trotz ihrer braunen Farbe noch verhältnis- 
mäßig reich mit Chlorophyll a versehen ist, hat mehrere Interpretationen 
gefunden: 

1. wird angenommen, daß das präexistierende Chlorophyll in vivo 
durch einen braunen Farbstoff von unbekannter Konstitution überdeckt 
wird (WIESNER 1872), etwa wie das Laubgrün der atropurpurea-Mutanten 
(Blutbuche, Bluthasel, Blutbirke usw.) durch Anthocyanine. Beim 
Extrahieren würde der braune Neottia-Farbstoff in eine farblose Modi- 
fikation übergehen und das Chlorophyll unserem Auge sichtbar werden. 


2. ist man der Auffassung, daß das Chlorophyll in vivo als braunes 
Pigment vorliegt, was auf sehr spezielle physikalische Verteilungsbedin- 
gungen hindeuten würde, die bei der Abtötung des Gewebes (durch 
Methanol, heißes Wasser usw.) aufgehoben würden, so daß die grüne 
Farbe in einem echten Farbumschlag zum Vorschein gelangt (SEYBOLD 
1954). 

Dieser anomale Verteilungszustand in den Plastiden wäre demnach 
a) für die nichtgrüne Farbe der Pflanze und b) für den Funktionsverlust 
verantwortlich. | 

Fluoreseenz-Beobachtungen. Da die Steigerung bzw. Löschung der 
Chlorophyll-Fluorescenz ein — auch in der Photosynthese-Forschung 
als Meßgrundlage verwendeter — sehr empfindlicher Indicator für den 
Verteilungszustand der Plastidenpigmente ist, befaßten wir uns — frühere 
Beobachtungen SEYBOLDs fortsetzende — mit der Fluorescenz lebender 
und abgetöteter Neottia. 

Nach SeyYBoLp u. EGLE (1940) ist zu unterscheiden zwischen der 
Fluorescenz der Plastiden im primären Zustand und der Fluorescenz in 
durch Eingriffe veränderten Plastiden. Die erstere wollen wir als 
,,Fluorescenz des natürlichen Objektes‘ bezeichnen; sie ist abhängig von 
der spezifischen Anordnung des Chlorophylls in den Plastiden, etwa als 
monomolekularer Film entsprechend den bisherigen Vorstellungen. Zu 
dieser Grundbedingung treten noch weitere Momente hinzu, die die 
Fluorescenz beeinflussen, z. B. der Quellungsgrad der Plastiden. Die 
„Fluorescenz des natürlichen Objektes‘ nimmt unter der UV-Lampe 
eine satt dunkelrote Tönung an. 


Die ,,Fluorescenz des behandelten Objektes‘, durch intensiv orange- 
rote Farbtöne gekennzeichnet, ist eine Folge nachhaltiger irreversibler 
Veränderungen des Verteilungszustandes der Plastidenpigmente. Sie 
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dürfte im wesentlichen auf einer Lösung des Chlorophylls in den Pla- 
stiden-Leeithinen beruhen, worauf Modellversuche hinweisen. 

Die Fluorescenz anderer Zellbestandteile (Blau-Fluorescenz der Cellu- 
lose-Membranen, Blau-Grün-Fluorescenz vieler Zellsäfte) interessiert in 
diesem Zusammenhang nicht; man kann sie bei der Beobachtung mit 
Hilfe geeigneter Farbfilter eliminieren. 

Unter der UV-Analysen-Lampe (HERAEUS PL 344, 366 mu) fluores- 
cierten lebende Neottia-Blüten und Inflorescenzen schwach rotviclett. 
Beim Eintauchen in Methanol oder heißes Wasser (je 10—60 sec) erfolgt 
zugleich mit dem Farbwechsel nach Grün ein lebhafter Fluorescenz- 
umschlag nach Orange-Rot. Dies bedeutet: 

1. Das Erscheinen der grünen Farbe beruht auf einer Änderung der 
Verteilungsbedingungen des Pigments in den Plastiden. 

2. Die Art des Fluorescenzumschlages spricht gegen die Existenz des 
von WIESNER angenommenen vom Chlorophyll unabhängigen braunen 
Farbstoffes (s. Tabelle 4). 


Tabelle 4. Farbwechsel und Fluorescenz bei Neottia 

















Fluorescenz 
Art der Behandlung Objekt-Farbe | Chlorophyll-Fluorescenz | anderer Zell- 
Bestandteile 
1. Lebend unbehandelt . . | Hellbraun |schwache Rotviolett-F. 
2. Methanol (10—60 sec) . . Grün intensiv leuchtende 
Orangerot-Fluor. 
3. Heißes Wasser (10—60 sec) Grün intensiv leuchtende 
Orangerot-Fl. 
4. Flüssiger N, (—196°C) . | Hellbraun Löschung Hellblau-F1. 
5. N, + Methanol. . . . . Hellbraun Léschung Hellblau-F1. 
6. Trockeneis (—78,5°C) . | Hellbraun Löschung Hellblau-Fl. 
7. Trockeneis + Methanol . Hellbraun Löschung Hellblau-F1. 
8. Kaltes Methanol (— 1° C) Grün intensiv-leuchtende 
Orangerot-F1. 


Versuche mit flüssigem Stickstoff und Trockeneis. Taucht man 
lebende Neottia in flüssigen Stickstoff (—196° C), so erlischt die Chloro- 
phyll-Fluorescenz sofort, ohne daB sich die braune Farbe des Objektes 
ändert. Es ist dagegen eine von den Zellwänden ausgehende Blau- 
Fluorescenz wahrnehmbar. 

Den gleichen Effekt erhält man, wenn man Neottia in pulverisiertes 
Trockeneis (—78,5° C) einlegt. Auch hier wird eine Löschung der Chloro- 
phyll-Fluorescenz konstatiert, ohne daß sich die Objektfarbe ändert. 

Besonders interessant isi das Resultat des folgenden Versuchs: Wir 
zerrieben Neottia mit Quarzsand und Trockeneis zu einem braunen 
körnigen Pulver von —60°C. Wenn wir nun unterkühltes Methanol 
vorsichtig zusetzten (—25° C), so behielt das feuchte Pulver seine braune 
Farbe bei. Nach Filtrieren bei — 15° C resultierte ein braunes Filtrat und 
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ein brauner Rückstand. Filtrat wie Rückstand zeigten keine Chlorophyll- 
Fluorescenz. 

Erwärmte sich der Rückstand und das Filtrat, so erfolgte bei — 7° C 
ein plötzlicher Farbumschlag von Braun nach Blaugrün (im Rückstand), 
bzw. von Braun nach Gelbgriin (im Filtrat). 

Mit dem Farbumschlag ist gleichzeitig das Auftreten einer intensiv 
orangeroten Fluorescenz verknüpft. 

Der schon den älteren Botanikern bekannte Farbumschlag mit 
Methanol bleibt demnach in unterkühlten Lösungen aus. Im folgenden 
Absatz soll versucht werden, eine plausible Interpretation für diese 
Besonderheiten zu geben. 


Neottia-Chlorophyll als Einsehluß-Phänomen. Manche Farb- und 
Farbwechsel-Erscheinungen im Tier- und Pflanzenreich werden neuer- 
dings als Einschluß-Phänomene interpretiert (CRAMER). 


So soll das Pigment der Flußkrebse in situ seine braune Farbe einer typischen 
Einschlußverbindung verdanken, die nach Zerstörung des Einschluß-Systems — 
durch Eintauchen des Tieres in siedendes Wasser — in Rot umschlägt. Auch bei 
der Farbstabilisierung der Blütenpigmente ist die Beteiligung von Einschluß- 
Systemen möglich. Unveröffentlichte Modellversuche mit Cyclohexa- und Cyclo- 
hepta-Glucanen (,Schardinger-Dextrine‘‘) (REZNIK 1957) zeigten, daß auch die 
Vacuolen-Farbstoffe (Chymochrome) durch Einschluß-Bindung stabilisiert werden 
können. So behalten Anthocyanine auch im schwach sauren Milieu die blaue 
Farbe der Farbsalze, wenn in der Lösung Schardinger-Dextrine vorhanden sind. 
Die daraus resultierende „Einschluß-Alkalität‘‘ in sauren Zellsäften könnte er- 
klären, weshalb trotz des wohl grundsätzlich sauren Zellsaft-Charakters in Blüten 
auch blaue Farbtöne recht häufig sind. 


Auch die Farb-Phänomene von Neottia könnten im Sinne einer Ein- 
schluß-Hypothese formuliert werden: 

Durch Einschließung in Plastiden-Strukturen (Proteine) wäre eine 
Beeinflussung des die grüne Farbe hervorrufenden Resonanzsystems im 
Porphyrin-Skelet möglich. Diese Veränderung der normalen Resonanz 
würde auch in unterkühlter Lösung beibehalten und erst bei Erwärmen 
„auftauen“. 


< Chl a> EinschluB-System in vivo 
$ Braun 
„Fluorescenz des natürlichen Objektes‘ 





Vv 
dı Chia > Unterkühlte methanolische Lösung — 1°C bis —60° C 
? Braun 
| Fluorescenz-Löschung 
Chla Methanolische Lösung 
Grün 
„Fluorescenz des behandelten Objektes‘ 
Die Annahme eines Einschluß-Systems (im Sinne von LAUTScH u. 
Mitarb.) würde nicht nur die Besonderheiten des Farbwechsels und des 
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Fluorescenzumschlags erklären, sondern sie wäre gleichzeitig auch eine 
brauchbare Diskussionsgrundlage für den unbezweifelbaren Funktions- 
verlust des braunen Chlorophylls. 

Neuere Modell-Versuche mit Enzym-Einschluß-Systemen (LAuTsch) 
deuten darauf hin, daß die Enzymaktivität durch Einschließungsvor- 
gänge stark beeinflußt werden kann. Es wäre vorstellbar, daß ein Ein- 
schließungsvorgang zu einer vollständigen Blockierung enzymatischer 
Leistungen führen könnte. Dies würde dem Fall entsprechen, wie er 
bei Neottia vorliegt. Ob die bei spektroskopischen Messungen an lebenden 
grünen Laubblättern konstatierte ,,Rotverschiebung‘‘ der Chlorophylle 
um 10—15 mu auf —680 mu gegenüber den Absorptionsmaxima der 
Chlorophyll-Lésungen (650—665 mu) oder der abgetöteten Blätter 
(663—670 mu) auf Einschluß-Phänomenen beruht, wäre nützlich zu 
diskutieren. 


Zusammenfassung 

Eine weiße Abart der saprophytischen Orchidee Neottia nidus-avis 
wurde hinsichtlich der Pigmentausstattung, des Gaswechsels, der Pla- 
stiden-Morphologie und der Plastiden-Funktion mit der braunen Normal- 
form verglichen. 

1. Die weiße Form ist frei von Chlorophyllen und Carotinoiden. Die 
braune Normalform enthält in den Plastiden Chlorophyll a und Xan- 
thophylle. 

2. Die CO,-Ausscheidung beider Pigmentierungs-Typen ist im Licht- 
wie im Dunkel-Experiment gleich. Auch in längerdauernden Licht- 
versuchen ist bei der chlorophyll-haltigen Form kein CO,-Verbrauch zu 
konstatieren. 

3. Die Entwicklungsgeschichte der Plastiden sowie die Speicherung 
der Saprophytenstärke in den Amyloplasten vollzieht sich bei der 
pigmentlosen Form in der gleichen Weise wie bei der braunen Normal- 
form. 

4. Aus diesen Resultaten ist der Schluß zu ziehen, daß die Normal- 
form von Neottia nidus-avis in ihrer Kohlenstoffversorgung ein echter 
Holosaprophyt ist. Frühere Angaben über eine begrenzte C-Autotrophie 
sind unrichtig. 

5. Das Chlorophyll a der Normalform liegt in einer braunen Farb- 
modifikation vor, die auf spezifischen physikalischen Verteilungsbedin- 
gungen in den Plastiden beruht. Der besondere Verteilungszustand ist 
die Ursache der Untauglichkeit des Assimilations-Apparates. 

6. Versuche über den Farbwechsel und Fluorescenzwechsel in Ab- 
hängigkeit von Temperatur- und Lösungsmittel-Einwirkungen führen 
zu der Deutung des Neottia-Chlorophylls als ,,EinschluB-System“. 
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GRENZEN UND ANWENDUNGSMOGLICHKEITEN 
DER COLORIMETRISCHEN CO,-BESTIMMUNG 


Von 
HELMUT LietH 
Mit 6 Textabbildungen 
(Eingegangen am 30. März 1958) 


Einleitung 

Die colorimetrische CO,-Bestimmung ist seit ihrer Entwicklung 
durch KAuko (1934) in mannigfacher Weise zur Bearbeitung meteorologi- 
scher, physiologischer und ökologischer Fragen angewendet worden. 
Eine erstmalig von ÄLvık (1939) benutzte Anwendungsform der Methode, 
mit deren Hilfe man leicht CO,-Umsatzmessungen an Pflanzen unter 
ökologischen Bedingungen vornehmen kann, wurde vor längerer Zeit 
am Botanischen Institut Hohenheim weiterentwickelt (WALTER 1949, 
1951, ZELLER 1951). Die Methode wurde danach häufig angewendet, 
aber 1955 durch FRENZEL scharf kritisiert. Mit den Einwänden FRENZELs 
hat sich LANGE (1956) dann eingehend befaßt und sie weitgehend 
entkräftet, hat aber seinerseits auf Unstimmigkeiten in der Berechnung 
des CO,-Umsatzes nach der Formel von KAUKo und CARLBERG (1935) 
und CARLBERG (1936) hingewiesen. In den beiden Arbeiten von FRENZEL 
und LANGE findet sich eine Zusammenstellung der bis dahin über die 
Methode erschienenen Literatur. Von den Autoren, die danach mit der 
Methode arbeiteten, wird sie unterschiedlich bewertet. VIEBAHN (1955) 
beurteilt sie ungünstig, RHEINHEIMER (1957) und Hosokawa und 
Opanı (1957) wenden sie ohne Bedenken an und CATSKŸ und SLAVIK 
(1958) bauen sie weiter aus. Gerade die letzten Arbeiten zeigen auch, 
daß ein unvermindertes Interesse an der Methode besteht und daß es 
daher wichtig war, sie nochmals eingehend zu prüfen, um ihre einwand- 
freie Anwendung in Zukunft zu gewährleisten. Die Methode verlangt 
in besonderem Maße die Kenntnis ihrer Grenzen und Anwendungs- 
möglichkeiten, da man sie leicht überfordern kann. Die vorliegende 
Arbeit soll dazu beitragen, in dieser Hinsicht Klarheit zu schaffen. 

In der vorliegenden Arbeit werden eine Reihe von Begriffen erwähnt, die nicht 
unbedingt allgemeinverständlich sind und deren Definition daher hier wiederholt 
werden soll: 

Unter einem CO,-Kompensationspunkt versteht man nach EGLE und ScHENK 
(1953) die minimale Kohlensäurekonzentration der umgebenden Luft, die eine 
Pflanze trotz optimaler Lichtverhältnisse (und unter den günstigsten sonstigen 
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Lebensbedingungen) nicht mehr assimilieren kann. Dies entspricht dem CO,-Grenz- 
wert nach Aupus (1947) und GABRIELSEN (1948). 

Daneben haben EGLE und ScHENK als Lichtkompensationspunkt den Kompen- 
sationspunkt nach PLÂTZER (1917) und Harper (1923) erneut definiert. Auf 
Grund ihrer besonderen Arbeitsmethode, bei der sie mit konstantem Licht und 
variierender CO,-Spannung arbeiten, verstehen sie unter dem Lichtkompensations- 
punkt den CO,-Partialdruck, der einer Pflanze bei einer bestimmten, aber immer 
unteroptimalen Beleuchtungsstärke, keine weitere registrierbare Assimilations- 
tatigkeit gestattet. Da dieser Kompensationspunkt sowohl von der CO,-Konzen- 
tration als auch von der Lichtstärke ausgehend definiert werden kann, entspricht 
er vollständig dem bisher üblichen Begriff „Kompensationspunkt‘“. 

Demgegenüber bewegt sich der Tageskompensationspunkt, wie er von WALTER 
(1949) und ZELLER (1951) verwendet wird, in einem ganz anderen Maßsystem. 
Man gebraucht ihn bei der Angabe der Tageszeitspanne, in der eine Pflanze im 
geschlossenen Gasraum, die über Nacht angestaute Atmungskohlensäure reassimi- 
liert hat. In der englischsprachigen Literatur wird dafür der Begriff „daily compen- 
sation period‘‘ gebraucht. Dieser Kompensationspunkt bedeutet in der Pflanzen- 
ökologie etwas ganz anderes als die vorangegangenen Kompensationspunkte. 
Da wir aber gezwungen sind, alle 3 Ausdrücke nebeneinander zu verwenden, 
möchten wir statt des Wortes Tageskompensationspunkt den Begriff Tagesbilanz- 
punkt verwenden. Damit wird man unseres Erachtens den tatsächlichen Vorgängen 
bei dieser Arbeitsweise auch besser gerecht. 

Die Verwendung des Begriffes Lux als Einheit bei Lichtmessungen in der 
Botanik ist aus bekannten, sachlichen Gründen (vgl. NUERNBERGK 1954) denkbar 
ungünstig. Wir sind aber auf diese Maßeinheit noch solange angewiesen, wie wir 
unsere Lichtmessungen vorwiegend mit einem Luxmeter durchführen. Wegen 
der spektral verschiedenen Empfindlichkeit der Photozellen werden gleiche Lux- 
zahlen von verschiedenfarbigen Lichtquellen von den Pflanzen unterschiedlich 
bewertet. Am Tageslicht können wir das in der Regel vernachlässigen, nicht 
aber bei Messungen im Lampenlicht. Wir geben daher dem Begriff Lux, ent- 
sprechend den verschiedenen Lichtquellen, besondere Indices und zwar für 


Lux Tageslicht = Lx: Lux Glühlampe = Lx° 

Lux Leuchtstoffrohr = Lx” Lux Quecksilberhöchstdrucklampe = Lx= 
Wenn es nicht möglich ist, die in einer Arbeit verwendeten Lichtquellen durch 
Umrechnen auf Energieäquivalente in das gleiche Maßsystem überzuführen, ist es 
zweckmäßig, so vorzugehen, wie hier vorgeschlagen wird, um den Leser sofort 
darauf aufmerksam zu machen, daß es sich jeweils um verschiedene Maßstäbe 
handelt. 








Prüfung der Methode 

Die Älviksche Methode arbeitet nach folgendem Prinzip: .In ein 
verschließbares Glasgefäß wird eine Pflanze (oder ein Teil von ihr) 
eingebracht. Auf den Boden des Gefäßes gibt man einige cm? einer 
stark verdünnten NaHCO,-Lésung mit KCl-Zusatz. Eine solche Lösung 
stellt sich jeweils mit der CO,-Spannung der darüber befindlichen Luft 
ins Gleichgewicht und verändert dabei ihren py-Wert. Mit Hilfe eines 
geeigneten Indicators, in unserem Falle Kresolrot, den man der Lösung 
zufügt, bestimmt man den py-Wert und berechnet daraus mit einer 
gegebenen Formel die CO,-Menge, die in der Luft vorhanden ist. Der 
Kohlensäuregehalt der Versuchsluft wird nur dadurch verändert, daß 
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zum Einstellen des Gleichgewichtes zwischen Lösung und Luft CO, 
ausgetauscht wird. Wenn die Reaktionslösung im Verhältnis zum 
Luftkörper klein ist, kann man das praktisch vernachlässigen, und die 
Methode arbeitet dann ähnlich wie der Uras im geschlossenen Gasstrom. 
Um die vielen Einwände, die von FRENZEL gegen die Methode erhoben 
wurden, nachzuprüfen, war es für uns daher günstig, daß wir ein Colori- 
metergefäß in eine geeignete Uras-Schaltung einbauen konnten. Vor 
allem war es uns dadurch leicht 

möglich, die von LANGE gefunde- 

nen Unstimmigkeiten der Berech- U 


nungsformel nachzuprüfen. EEE RO * 9 


Wir verwendeten dazu den Uras! 
in folgender Schaltung (Abb. 1): Mit 
Hilfe einer Membranpumpe (P) wurde Zr; 
die vom Uras (U) registrierte Luft 
über eine Befeuchtungseinrichtung (B) a BE 
zur Colorimetercuvette (K) gepumpt. 
Dabei strömte die Luft mit einem 
scharfen Strahl aus einer engen Düse 
auf die Colorimeterflüssigkeit. Ein 
guter und schneller CO,-Austausch war 
dadurch gesichert. In die Cuvette 
konnten gleichzeitig Pflanzen auf- 
genommen werden. Die austretende 
feuchte Luft wurde anschließend über 
einen Trocknungsraum (7) dem Uras 
wieder zugeführt. Die Art der Schal- 
tung haben wir im wesentlichen von 
EGLE und ScHENK (1951) übernom- rar u ae 
ae Sie bewährte sich ausgezeichne - der Colorimeter-Methode. U- Uras, P iene 
Die colorimetrische Methode ließ sich  branpumpe, B=Befeuchtungsturm, K = Cu- 
auf diese Weise eingehend prüfen. vette mit Colorimeteransatz, T = Trocknungs- 

Wir führten die Colorimetrie in einrichtung 
verschiedenen Abwandlungen durch; 
sowohl nach den Angaben von v. REITZENSTEIN (1943), WALTER (1949) und ZELLER 
(1951), als auch nach der Vorschrift von LANGE 1956. So dienten als Reaktionsflüssig- 
keiten entweder 0,001 n NaHCO, allein oder mit einem Zusatz von 0,099n KCl. 
Als Indicator verwendeten wir nur Kresolrot, das der Reaktionsflüssigkeit jeweils in 
der Menge zugesetzt wurde, wie es die einzelnen Autoren vorschrieben. Für die 
Colorimetrie waren Pufferserien als Vergleichslösungen notwendig. Wir verwende- 
ten 3 verschiedene Puffergemische und zwar Borax-Phosphat nach KoLTHorr, Bor- 
säure-Borax nach PArıtzsch und Phosphatpuffer nach SORENSEN, jede nach 
den Vorschriften, wie sie bei KoLrHorFr (1932) und STEINER (1940) beschrieben 
sind. Die Puffer prüften wir elektrometrisch und korrigierten sie entsprechend. 


1 Der Uras, eine Leihgabe der DFG an das Geologische Institut der Landwirt- 
schaftlichen Hochschule Hohenheim, wurde uns von Herrn Prof. Dr. L. MEYER 
freundlicherweise zur Verfügung gestellt. Wir möchten ihm dafür auch an dieser 
Stelle recht herzlich danken. Ebenso Herrn Priv.-Doz. Dr. Képr und Herrn 
Dr. Sunxet für die erste Einführung in die Handhabung des Uras. 
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Durch die Verbindung der beiden Meßverfahren Uras/Colorimetrie 
war es möglich, den Aussagewert der meisten, bisher mit unserer Methode 
durchgeführten Arbeiten zu überprüfen. Alle Probleme, die im Zu- 
sammenhang mit der colorimetrischen CO,-Bestimmung auftreten, 
sollen in der Folge besprochen werden. Nach den voraufgegangenen 
Arbeiten von FRENZEL und LANGE war es notwendig, eine Reihe 
methodischer Eigenschaften zu prüfen: 

1. die Berechnungsformel, 

. den Einfluß der Indicatorkonzentration, 

. die Genauigkeit der Methode, 

. die Einstellgeschwindigkeit der Colorimeterfarbe, 
die Zusammensetzung der Reaktionsflüssigkeit, 
die CO,-Konzentration im geschlossenen Gasraum, 
. die Temperaturverhältnisse im Kolben, 

. die Luftbewegung. 


1. Die Berechnungsformel. Durch die Untersuchungen LANGEs 
wurde die bisher von allen Autoren verwendete Formel zur Berechnung 
des CO,-Gehaltes der Versuchsluft aus dem pg-Wert der Reaktions- 
flüssigkeit nach CARLBERG (1936), wie sie ZELLER (1951) nach v. REITZEN- 
STEIN in Tabellenform niedergelegt hat, korrigiert. Nun hat aber 
seinerzeit v. REITZENSTEIN, bevor er die Methode anwandte, die Formel 
nachgeprüft. Nach Durchsicht der hinterlassenen Manuskripte konnte 
festgestellt werden, daß seine Meßwerte tatsächlich der von CARLBERG 
(1936) berechneten Formel 0,94 -log P =a—pg entsprachen. In 
dieser Formel bedeuten P der CO,-Partialdruck und a eine temperatur- 
abhängige Konstante. Demgegenüber hat LANGE mit einer verbesserten 
Methodik (elektrometrische pyp-Bestimmungen) eine neue Formel 
aufgestellt, bei deren Benützung die entsprechenden CO,-Mengen je 
Pa-Einheit wesentlich höher liegen. Mit Hilfe des Uras in der bereits 
angegebenen Schaltung war es leicht möglich, die Richtigkeit der von 
beiden angegebenen Werte zu prüfen. 

Verfahren: Uras in Kreislaufschaltung, Empfindlichkeit 0,1 vol-% CO, bei 
Vollausschlag. 

Colorimetrie, 0,001 n NaHCO,+ 0,099 n KCl, Indicator 0,001% Kresolrot, 
MeBbereich 7,3—8,2 py, ohne Neutralisation des Indicators, Sörensenpuffer in 
entsprechender Farbung und Schichtdicke als Vergleichslésung. 

Versuchstemperatur 20°C + 1°C. 

Ergebnis. Das Ergebnis ist in Abb. 2 dargestellt. Wie man sieht, 
liegen die MeBpunkte des Uras tatsächlich bei der Kurve, wie sie sich 
aus der Langeschen Arbeit ergibt. Die Uraswerte zeigen eine geringe 
Abweichung im Anstieg der resultierenden Kurve. Eine genaue Be- 
gründung können wir hierfür nicht angeben. Da in unserer Darstellung 
die Menge CO,/l in Abhängigkeit vom py der Bicarbonatlösung auf- 
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getragen ist, bedingen geringe Unterschiede in der py-Messung (vor allem 
bei der Eichung der Pufferserien) ebenso Fehler bei den Endwerten wie 
Unstimmigkeiten bei der Eichung des Uras. Die Langesche Kurve 
liegt jedoch noch im Streubereich meiner MeBpunkte. Fiir eine weitere 


Verwendung der Methode in der 
hier noch zu beschreibenden Weise 
möchten wir daher die Langesche 
Formel 


1,02 -log P = a — py 


zur Berechnung von Kohlensäure- 
mengen empfehlen. 


Nachdem sich gezeigt hatte, daß 
die Langeschen Befunde zu Recht 
bestehen, mußte nach der Ursache 
gesucht werden, die den völlig 
anderen Verlauf der Kurve bei CARL- 
BERG und ihre Bestätigung durch 
v. REITZENSTEIN bedingt. Vor allem 
schien es erstaunlich, daß einige 
Autoren (vgl. ZELLER 1951) bei 
der Äquilibrierung mit der offenen 
Luft p4-Werte finden, die bei einer 
Umrechnung nach der Carlbergschen 
Formel ungefähr 0,03 vol-% CO, 
ergeben würden, und somit indirekt 
das Ergebnis der v. Reitzenstein- 
schen Nachprüfung bestätigen. Bei 





























40 T 
mg C0,/1 | 2 
FF 
/ 
/ 
40) we 
aud uA 
ee re amr ok 
a -* | 
+ 
7 wo 
$f. er 
a : LO ; G 
u: | 
ae 
| | l | 
0 = l 
68 62 61 60 79 78 77p 76 


Abb. 2. Beziehung zwischen dem pu-Wert 
einer Bicarbonat-KCl-Lésung und dem 
CO;-Gehalt der dariiberstehenden Luft bei 
Verwendung der Vorschrift von LANGE. 
O0 Nach der Formel von LANGE, 
+——-+ nach der Formel von CARLBERG, 


... 0... Meßpunkte Uras/Colorimetrie. 
(px colorimetrisch, CO,-Gehalt mit dem 
Uras gemessen). ————— Streufeld- 


resultante der Meßpunkte 


einem genaueren Vergleich der 
Arbeiten fiel nur ein Unterschied auf: die Menge des (nichtneutrali- 
sierten) Indicators, die der Reaktionsflüssigkeit zugegeben wurde. 


2. Der Einfluß der Indieatorkonzentration. LANGE setzte pro Liter 
Reaktionslösung 10 mg Indicator zu. Bei dieser Farbdichte wäre eine 
Colorimetrie mit der älteren Kolbenkonstruktion (ohne angesetzte Cu- 
vette) unmöglich gewesen. Wir haben das selbst mehrmals versucht; 
die Farben sind bei Schichtdicken von 2—3 mm, wie sie in einem 
Rundkolben von 500 cm* und 3 cm? Reaktionsflüssigkeit entstehen, 
so schwach, daß die Ablesung sehr ungenau wird. Deshalb haben 
wohl v. REITZENSTEIN und ZELLER die Lösung stärker gefärbt. Sie 
gaben 2—3 Tropfen einer 0,2%igen alkoholischen Lösung des Indicators 
zu ca. 3 cm? Bicarbonatlösung. Wir können heute nur noch annähernd 
schätzen, wieviel Indicator verwendet wurde. Wenn ein Tropfen etwa 
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0,1 cm? entspricht und 3 Tropfen zu 3 cm? Reaktionslösung gegeben 
werden, so erhält man bei einer Stammlösung von 0,2% eine End- 
verdünnung von 0,02%. Das ist 20mal konzentrierter als bei LANGE. 
Wir haben daher den oben beschriebenen Versuch mit Indicatorkonzen- 
trationen zwischen 0,01 und 0,03% wiederholt. Bei Verwendung so 
stark konzentrierter, nicht neutralisierter Indicatormengen zeigt sich 
tatsächlich eine Verlagerung 

mg), A der MeBwerte (Abb. 3). Es er- 
2 scheint als Resultante im Streu- 
feld der MeBpunkte die Kurve 
nach CARLBERG. Die Streuung 
der Werte ist viel größer als in 

45 / Abb. 2, was nach der einmal 
. F4 gefundenen, starken Abhängig- 

| R / keit der py-Messungen von der 














Indicatorkonzentration nicht 
¢ 5 anders zu erwarten ist. Da- 
| © a m mit wird festgestellt, daß in den 
. Arbeiten nach der Vorschrift 
i 2" von V. REITZENSTEIN tatsächlich 
05 u mit der Carlbergschen Formel 
AR ! gerechnet werden müßte. Un- 
seres Erachtens ist aber eine 
Umrechnung der Einzelmessun- 
gen auf CO,-Mengen wegen der 
starken Abweichung von der 


Abb. 3. Beziehung zwischen pn-Wert einer Standardkurve nicht möglich. 
Bicarbonat-KCl-Lésung und dem CO,-Gehalt 5 x L x 

der darüberstehenden Luft bei Verwendung der Das ist jedoch fiir die Ver- 
von ZELLER und V. REITZENSTEIN ausgearbeite- ; 
ten Vorschrift. + + Nach der Formel von wendung der Methode “rg 
CARLBERG, **++* MeBpunkte Uras/Colorimetrie Bilanzmessungen ohne Belang. 


Dabei interessiert uns nämlich 
nur der Farbton, der die zu Beginn des Versuches vorhandene CO,- 
Spannung anzeigt, nicht aber deren zahlenmäßige Höhe. | 


3. Die Genauigkeit der Methode. Je hôhere Anspriiche wir an die 
Genauigkeit der Methode stellen, um so größeren Wert müssen wir auf 
die py-Messung legen. Am besten wäre es sicher, wenn man den px-Wert 
der Reaktionsflüssigkeit elektrometrisch bestimmen würde. Aber auch 
mit Hilfe der Colorimetrie sind bei ökologischen Untersuchungen 
Unterschiede von 0,05 py noch gut meßbar. Da die Beziehung zwischen 
Pa-Wert und Kohlensäurespiegel logarithmisch ist, bedeutet das eine 
hohe Genauigkeit bei px 8,2 und eine minder gute Genauigkeit bei 
Pu 7,3 (das sind die Grenzen des Meßbereiches mit Kresolrot). Bei 
Untersuchungen über die CO,-Tagesbilanz arbeiten wir mit Werten, 
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die nahe bei py 8,0, also im genauesten Teil der Kurve liegen. Dagegen 
werden bei Atmungsmessungen auch die niedrigeren px-Werte benötigt. 

4. Die Einstellgeschwindigkeit der Colorimeterfarbe. Es dauert 
eine gewisse Zeit, bis sich eine veränderte CO,-Konzentration der 
Versuchsluft mit der Reaktionsflüssigkeit ins Gleichgewicht gesetzt hat. 
Läßt man das Gas durch die Flüssigkeit perlen, oder bläst man es mit 
hoher Geschwindigkeit aus einer feinen Düse auf deren Oberfläche, 
dann dauert der Ausgleich nur wenige Sekunden. Überläßt man aber 
den Vorgang der Diffusion, so dauert er erheblich länger. FRENZEL 
glaubte aus seinen Versuchen schließen zu können, daß das Gleichgewicht 
nie erreicht würde. Diese Behauptung hat LANGE bereits so eindeutig 
widerlegt, daß wir darauf nicht näher einzugehen brauchen. Wir können 
uns damit begnügen, seine Angaben zu bestätigen. LANGE hatte in 
dieser Hinsicht die besseren MeBmôglichkeiten. Aus der eigenen 
Erfahrung können wir sagen, daß die Größe der Grenzfläche Lösung; Luft 
die Austauschgeschwindigkeit beeinflußt, wenn sie 10 cm? bei 3 cm? 
Flüssigkeit wesentlich unterschreitet. Alles zusammenfassend möchten 
wir folgende Regel aufstellen, um diesbezügliche Fehler zu vermeiden: 
Wenn der CO,-Umsatz im Kolben in ein bis mehreren Stunden den 
Pu-Wert der Bicarbonatlösung um 0,1 Einheit verändert, dann genügt 
zur letzten Sicherung ein mehrmaliges Schütteln oder Schwenken der 
Lösung im Versuchskolben; ist dagegen der Umsatz wesentlich höher, 
etwa 0,1 py/?/, Stunde, dann müssen wir schon mindestens 2—3 Minuten 
schütteln, um die End-Färbung zu erreichen. Bei so hohen Umsätzen 
erreicht die Methode nicht mehr die volle Genauigkeit; das Problem 
läßt sich aber leicht durch ein geeignetes Verhältnis von Pflanzengröße 
zu Gefäßvolumen umgehen. 

5. Die Zusammensetzung der Reaktionsflüssigkeit. Die von Kauko 
und CaRLBERG angegebene Reaktionslösung enthält 0,001 n NaHCO, 
und 0,099 n KCl. Aus dieser Kombination hatte v. REITZENSTEIN das 
KCl fortgelassen. FRENZEL und LANGE weisen erneut auf die Notwen- 
digkeit des KCl in der Lösung hin, wenn das Kaukosche Prinzip (1934) 
stimmen soll. Was v. REITZENSTEIN bewogen hat, das KCl fortzulassen, 
ist aus seinen Manuskripten nicht mehr zu ersehen. Die Prüfung der 
Methode hat er jedenfalls noch mit KCl-Zusatz durchgeführt. Erst in 
späteren Aufzeichnungen und in einem zum Druck vorbereiteten 
Manuskript findet sich die Notiz, daß das KCl überflüssig sei. Wir 
haben daher so, wie unter 1 geschildert, eine 0,001 n Bicarbonatlösung 
mit 0,02% Indicatorzusatz in den Uraskreislauf geschaltet. Die Prüfung 
ergab, daß im Bereich von py 7,9—8,1 eine relativ gute Übereinstimmung 
zwischen Uras und Colorimeterwerten vorhanden war, die aber bei 
niedrigeren py-Werten immer schlechter wurde. v. REITZENSTEIN hat 
die Methode in bezug auf Bilanzmessungen beurteilt. Für ihn war 
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daher nur die Spanne von 7,8—8,1 wichtig. Wir nehmen an, daß er 
schon gewußt hat, daß seine Angaben nur für diesen Bereich gelten; er 
hat es aber nirgends erwähnt. Durch die Abänderung der Methode in 
diesem Punkte werden bei den späteren Autoren nur die Zahlenwerte 
über Assimilations- und Respirationsintensität, nicht aber die Angaben 
über die Lage des CO,-Bilanzpunktes entwertet. 

Damit sind die wesentlichen Fehlerquellen, soweit es die Meßtechnik 
anbelangt, nachgeprüft. FRENZEL hat aber noch folgendes kritisiert: 


6. Die CO,-Konzentration im geschlossenen Gasraum. Die colori- 
metrische CO,-Bestimmung arbeitet im geschlossenen Gasraum, wenn 
sie für Bilanzmessungen verwendet wird. Darin unterscheidet sie sich 
von den meisten anderen Methoden der ökologischen Assimilations- 
untersuchungen. Im Verlauf eines Versuches ändert sich die CO,-Menge 
der Versuchsluft in dem Maße, wie die eingeschlossene Pflanze atmet 
oder assimiliert. Richtig sind aber a priori bei ruhiger Luft nur die Werte, 
die bei 0,03 vol-% CO,, dem normalen Kohlensäureanteil, gewonnen 
wurden. Wir müssen also für höhere und niedrigere CO,-Spiegel erst 
prüfen, ob die Atmungs- und Assimilationsintensität gleichbleibt. 
Ärvık, der die Methode in die Ökologie eingeführt hat, war der Ansicht, 
man solle diesen Faktor nicht überschätzen. Aus Untersuchungen von 
LuxpecÂrpx (1924), MÜLLER (1928), EGLE und SCHENK (1953) und 
vielen anderen hingegen wissen wir, daß unter bestimmten Lichtver- 
hältnissen bei vielen Pflanzen die Assimilationsintensität mit zunehmen- 
der CO,-Konzentration gesteigert wird. 

Da der Uras im Kreisschluß hinsichtlich der CO,-Schwankung den 
gleichen Bedingungen unterworfen ist wie unsere Methode, können wir 
die so gewonnenen früheren Ergebnisse auf unsere Methode beziehen. 
Besonders sind hier wieder die Untersuchungen von EGLE und SCHENK 
(1953) wichtig. Übereinstimmend mit den oben genannten Autoren 
finden sie, daß sich die Assimilationsintensität mit der Beleuchtungs- 
stärke und der CO,-Konzentration ändert. Darüber hinaus ist für die 
Beurteilung unserer Methode interessant, in welchem Ausmaß sich die 
Assimilationsintensität bei konstanter Beleuchtung bei den verschiede- 
nen CO,-Gehalten der Luft ändert. Alle dort abgebildeten Assimi- 
lationskurven lassen sich in drei große Abschnitte zerlegen, und zwar 
in den 1. Abschnitt, bei relativ hohen CO,-Spannungen, in dem die 
Assimilationsleistung von der Kohlensäurekonzentration unbeeinflußt 
erscheint, d.h. die in der Zeiteinheit aufgetragene Abnahme der vol-% 
CO, verläuft gradlinig; in den 2. Abschnitt, bei dem der Lichtkompen- 
sationspunkt erreicht ist, keine weitere Assimilation der Luftkohlen- 
säure mehr gemessen wird und damit die Kurve ebenfalls gradlinig 
verläuft; und in den 3. Teil der Kurve, der die Abschnitte 1 und 2 mit- 
einander verbindet (vgl. hierzu Abb. 4). Bei welcher CO,-Konzentration 
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die 3 Abschnitte liegen, ist von der jeweils verwendeten Lichtstärke 
abhängig. Wegen der Bedeutung, die dieser Befund für unsere Methode 
hat, haben wir ihn nachgeprüft und zwar mit Hilfe des Uras an 
Plantago maior. Die registrierte CO,-Abnahme eines abgeschlossenen 
Luftkörpers in der Zeiteinheit bei 1700 Lx”, ist in Abb. 4 dargestellt. 
Die drei Abschnitte sind gut zu erkennen. 

Wenn wir Tagesbilanzmessungen durchführen, arbeiten wir bei 
Tageslicht und CO,-Konzentrationen über 0,03 vol-%. Wir können 
daher den beschriebenen Befund nur dann richtig beurteilen, wenn 
wir wissen, in welchen CO,- 

Spannungen sich die 3 Ab- 4% fe 1 7 2 # Sid _# 
schnitte bei den in Frage 
kommenden Lichtintensitäten 
bewegen. Um das zu prüfen, 
eignet sich unsere colorimetri- 
sche Methode ausgezeichnet. 
Man muß nur während eines 
Bilanzversuches Lichtintensi- ggg} 
tät und Temperatur hin- 
reichend konstant halten, 
dann ist die CO,-Abnahme | 
in der Zeiteinheit, gemessen wI%C0, 
an der pp-Änderung, ein Maß 27! 
für die Assimilationsintensität. AU. erstierune des Co Unies, cnc 
Man erhält dabei die gleichen dem Uras bei 20° C über 2 Tage hinweg 
Kurven, wie wir sie vom Uras 

her gewohnt sind. Aus der Reihe der Versuche, die wir in dieser Richtung 
unternommen haben, sollen 2 als Beispiel herausgegriffen werden. 
Deren Ergebnisse sind in Abb. 5 wiedergegeben. 


























Verwendet wurden Tradescantia viridis als Typ einer Schattenpflanze 
und Plantago maior als Sonnenpflanze. Bei Plantago maior diente eine 
Quecksilberhöchstdrucklampe 400 W (Radium) zur Beleuchtung. Die 
Lichtstufen erreichten wir durch verschieden weites Aufstellen der 
Versuchskolben von der Lichtquelle. Die fertig beschickten Assimi- 
lationskolben wurden 11 Stunden im Dunkeln gelassen und dann 
belichtet, die CO,-Abnahme im Kolben während der Belichtung stündlich 
verfolgt. In den Versuchen mit Tradescantia arbeiteten wir in der 
gleichen Weise. Da wir jedoch nicht so hohe Lichtintensitäten brauchten 
wie bei Plantago, verwendeten wir als Lichtquelle ein Leuchtstoffrohr 
HNT 40 (Osram). 

Die Versuche ergaben dreierlei: Einmal können wir eine Vorstellung 
darüber gewinnen, welche Fehler wir unter Umständen bei Tagesbilanz- 
messungen machen können. Wir haben das einmal an Hand der dick 
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ausgezogenen Linie aus der Kurvenschar von Plantago maior berechnet. 
Im Bereich von 0,03 vol-% CO, werden pro Stunde 0,04 mg CO, re- 
assimiliert, bei 0,09 vol-% dagegen 0,35 mg. Das ist 8,7 mal stärker. 
Unter unseren Versuchsbedingungen wurde der Bilanzpunkt nach 
9/7, Stunden erreicht, da aber während 7'/, Stunden viel zu intensiv 

assimiliert wurde (richtig ist ja bei 


















f FM ruhiger Luft nur die Intensität bei 
amy po Tradescanta viridis | 0,03 vol-%), würde er unter natürlichen 
a0s!- REA HE Bedingungen erst nach 65 Stunden 
nus | eintreten. Ein so groBer Fehler macht 
3061 a ee | natürlich die CO,-Bilanzrechnung 

wertlos. 
Zweitens zeigt sich, daß von einer 
bestimmten Beleuchtungsstärke an so 
af AUS = point | rasch assimiliert wird, daß der in Abb. 4 
| | beschriebene Abschnitt 1 bis unter 
| | 0,03 vol-% CO, (fast gradlinig) ver- 

| läuft. Der Übergang von Abschnitt 1 

T + zu 2 verläuft dann sehr schnell. Der 
WT Planlago maior | ¥ ichtkompensationspunkt liegt immer 
003 u ze wesentlich unter 0,03 vol-% CO,. Bei 

solchen Beleuchtungsstärken stört die 

900 - | sich ändernde CO,-Konzentration .im 
| Kolben nicht mehr. 

Drittens sehen wir bei einem 

Vergleich der Kurvenscharen beider 

oc, —— Pflanzen, daß die kritische Beleuch- 











IRRE __  tungsstärke, bei der wir die Konzen- 

Abb. 5. Assimilationsintensität in * 3 

Abhängigkeit von der CO,-Konzen- trationsschwankungen des CO, vernach- 

Er a ee a lässigen dürfen, jeweils verschieden ist. 

Alvik-Methode 2000 Lx” bedingen bei T'radescantia den 

gleichen Kurvenverlauf wie 3300 Lx” 

bei Plantago. Das war zu erwarten, da bei dem Versuchsmaterial von 

EsLE und SCHENK (1953) (Chlorella, Pellia und Fegatella) der gleiche 
Effekt aufgetreten war. 

Damit wurde gezeigt, daß die variable CO,-Spannung im Versuchs- 
kolben einen begrenzenden Faktor für die Methode der Tagesbilanz- 
messung nach Ävık darstellt. Denn unter ökologischen Bedingungen, 
wenn Temperatur, Licht und Kohlensäure schwanken, ist es unmöglich, 
die Wirkung eines der Faktoren zu berechnen. Unsere bisherigen 
Erfahrungen können wir dahingehend zusammenfassen: Bis zu 5000 Lx 
abwärts ist die Anwendung der Methode generell unbedenklich; bis 
3000 Lx nur noch für Schattenpflanzen und für Moose verwendbar und 
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darunter bis 1500 Lx nur fiir Thallophyten. Man sollte jedoch stets bei 
Beleuchtungsstärken unter 5000 Lx in der dargestellten Art prüfen, ob 
sich die Methode anwenden läßt oder nicht. In der Natur erreichen 
einige Standorte diese Lichtwerte während der ganzen Vegetations- 
periode nicht. An den dort lebenden Pflanzen sind mit unserer Methode 
keine Bilanzversuche durchführbar. Wir werden im Zusammenhang 
mit der Anwendung der Methode bei einigen ökologischen Problemen 
noch einmal darauf zu sprechen kommen. 

Nach MÜLLER (1928) spielt die CO,-Konzentration bei Temperaturen 
unter 5°C keine Rolle. Die Methode kann dann bei noch tieferen Licht- 
werten angewendet werden. Dieses ist wichtig für die Beurteilung der 
Ergebnisse aus Arbeiten, die im Winter bei tiefen Temperaturen durch- 
geführt wurden (ÄLvık 1939, ZELLER 1951). Die daraus gezogenen 
Schlußfolgerungen dürften richtig sein. 

Eine Möglichkeit, in Grenzfällen den Fehler zu verkleinern, besteht 
darin, daß man den Gesamtumsatz während eines Versuches sehr gering 
hält. Bis zu welcher Beleuchtungsstärke man dann noch heruntergehen 
kann, muß für jeden einzelnen Fall bestimmt werden, da sich darüber 
keine Regeln aufstellen lassen. 

7. Die Temperatur. Häufig stellt man bei ökologischen Arbeiten 
fest, daß die Temperaturen in den Versuchscuvetten nicht mit denen 
der Luft übereinstimmen. Dieser ‚Gewächshauseffekt‘ tritt bei direkter 
Sonnenbestrahlung besonders stark auf. Unsere Methode arbeitet mit 
stehendem Luftkörper hoher Luftfeuchte und ist daher in dieser Beziehung 
sehr anfällig. Das Problem der Temperaturerhöhung tritt aber bei den 
anderen Methoden der Assimilationsbestimmung ebenfalls auf, auch 
wenn sie keine Möglichkeit bieten, Bilanzversuche anzustellen. Im 
übrigen möchten wir uns der Meinung LANGEs anschließen, daß die 
Methode unbrauchbar ist, wenn es nicht gelingt, die Kolbentemperatur 
in der notwendigen Weise zu regulieren, daß es aber eine Reihe von 
Problemen gibt, bei deren Bearbeitung sich keine Überhitzung in den 
Kolben bemerkbar macht. Ganz bestimmt trifft das für physiologische 
Arbeiten zu, bei denen es meist gelingt, die Temperatur in engeren 
Grenzen konstant zu halten. Wenn man die Methode in der hier und bei 
LANGE (1956) beschriebenen Art handhabt, dürfte sie sich für die 
Bearbeitung bestimmter physiologischer Probleme durchaus anwenden 
lassen. 

8. Die Luftbewegung. DENEKE (1931) hat darauf hingewiesen, 
daß die Assimilationswerte bei ruhendem Luftkörper geringer sind als 
diejenigen, die bei höheren Windgeschwindigkeiten gemessen werden. 
Seine Schlußfolgerungen wurden durch die schon mehrfach zitierte 
Arbeit von EGLE und SCHEXK bestätigt. Jedoch geht aus den Versuchs- 
ergebnissen und Überlegungen dieser Autoren hervor, daß die Bedeutung, 
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die das Phänomen bei Assimilationsversuchen erlangen kann, von der 
Cuvettenform, und dem Verhältnis von Pflanzenmasse zu Cuvetten- 
volumen abhängt. In bezug auf die hier untersuchte colorimetrische 
Methode ist daher der Einfluß dieses Faktors noch nicht zu klären. Uns 
selber fehlen leider z. Zt. die apparativen Voraussetzungen für solche 
Versuche, so daß wir uns über die Ergebnisse der genannten Autoren 
hinaus kein Urteil erlauben können. Daraus läßt sich für unsere 
Methode schließen, 1. daß der Einfluß des Faktors um so geringer 
wird, je kleiner der die Pflanze umgebende Luftraum gewählt wird; 
und 2. daß der Faktor für unsere Methode nur eine geringe Bedeu- 
tung haben kann, solange wir den Tagesbilanzpunkt im Bereich 
von 0,03 vol-% CO, messen. 


Die Bedeutung der Prüfergebnisse für die Anwendung der Methode 


1. Bei Bilanzmessungen. In den Arbeiten, in denen Tagesbilanzen 
mit der colorimetrischen Methode nach ÄLvık bestimmt werden, 
erscheint als Ergebnis nur der Tagesbilanzpunkt (Tageskompensations- 
punkt) angegeben in Stunden nach Sonnenaufgang. Damit entziehen 
sich die Arbeiten, falls sie in einen kritischen Licht- und Temperatur- 
bereich fallen, einer Beurteilung. Am Botanischen Institut Hohenheim 
wurden jedoch in den vergangenen Jahren einige ökologische Arbeiten 
durchgeführt, an denen Grenzen und Möglichkeiten der Bilanzversuche 
mit unserer Methode untersucht werden können. In Abb. 6 sind eine Reihe 
von Einzelversuchsergebnissen wiedergegeben, die der Staatsexamens- 
arbeit von SIEB (1954) entnommen wurden. SIEB untersucht in dieser 
Arbeit die Tagesbilanz einiger Pflanzen aus der Krautschicht eines 
Buchenwaldes während des ganzen Jahres. Er wendete die Methode 
nach der Beschreibung von WALTER (1951) und ZELLER (1951) an. 
Seine Kolben besaßen jedoch einen seitlichen Ansatz, in den die Reak- 
tionsflüssigkeit zum Ablesen gebracht werden konnte. Das Licht wurde 
mehrmals am Tage mit einem Luxmeter gemessen; die Temperatur in 
regelmäßigen Abständen, sowohl im Kolben als auch in der Luft bestimmt. 

In Abb. 6 sind jeweils 3 Tagesbilanzbestimmungen von Anemone hepatica und 
Fragaria vesca nebeneinander dargestellt. Für jeden Tag sind angegeben: oben die 
Tageszeit; darunter die Beleuchtungsstärke, obere Linie — Einstrahlung gemessen 
an einer offenen Stelle, untere Linie — Einstrahlung am Standort, dargestellt in 
logarithmischer Skalenteilung;; darunter die Temperatur im Kolben in °C; darunter 
der Tagesgang der Assimilation, colorimetrisch bestimmt, und umgerechnet auf 
mg CO,/l Versuchsluft im Kolben. Für diese letzteren Werte gelten die im vorauf- 
gegangenen Kapitel unter 1 und 2 angeführten methodischen Einschränkungen. 
Sie sind daher nur als Relativwerte aufzufassen. Für unseren Zweck ist das jedoch 
ohne Belang, da wir nur die Überführung der Meßwerte (py) von einem logarith- 
mischen zum linearen Maßstab (mg CO,/l) und in diesem den genauen Skalenwert 
brauchen, bei dem angezeigt wird, daß die Atmungskohlensäure der Nacht wieder 
reassimiliert wurde. 














Wenn wir uns die Figuren betrachten, dann fallt an ihnen sofort der 
sehr unterschiedliche Kurvenverlauf in Abhangigkeit von mehr oder 
weniger starker Belichtung des Versuchsmaterials auf. Ohne Kenntnis 
der oben geschilderten Priifungsversuche wiirde uns das vielleicht nicht 
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Abb. 6. CO,-Bilanzmessungen mit der Alvik-Methode an Waldpflanzen am Standort bei 
hohen und niedrigen Beleuchtungsstärken. Weitere Erläuterungen s. im Text. 
(Nach SıEB 1954) 


bemerkenswert erscheinen, da ja die Bedingungen im Freien stark 
Bei näherem Hinsehen lassen sich die Kurven in 
2 Gruppen trennen; solche, die bis zum Bilanzpunkt hin gradlinig 
verlaufen, und solche, die sich ihm parabolisch nähern. Vergleicht man 
bei beiden Gruppen die Versuchsbedingungen, so erkennt man, daß 
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sich gradlinige Kurven bei Beleuchtungsstärken am Standort von über 
5000 Lx: und parabolische bei geringerer Helligkeit ergeben. Besonders 
gut sieht man das an den Meßwerten von Fragaria vesca am 17.4. 
und 26. 4. 

Damit wird das beschriebene Prüfungsergebnis bestätigt. Die 
schwankende CO,-Menge im Versuchskolben entwertet das Ergebnis 
bei niedrigen Lichtintensitäten fast vollkommen. Die Bilanzpunkte 
liegen dabei viel zu günstig. Wahrscheinlich beruht auch die negative 
Beurteilung der Methode durch VIEBAHN (1955) bei ihren Versuchen 
im Gewächshaus auf den Konzentrationsschwankungen in den Assimila- 
tionskolben. 

Die im Freien exponierten Kolben durchlaufen morgens mindestens 
für eine Stunde die erwähnten kritischen Lichtwerte. Dabei entsteht 
ebenfalls ein Fehler. Der wäre jedoch tragbar, da während dieser Zeit 
nur ein Bruchteil der gesamten CO,-Menge im Kolben aufgenommen 
wird. Noch unbedeutender wird der Fehler, wenn in den Morgenstunden 
die Lufttemperatur relativ niedrig liegt, was in unserem Arbeitsgebiet 
in der Regel der Fall ist. Denn wie wir bereits erwähnten, spielt die 
schwankende CO,-Konzentration eine um so geringere Rolle, je tiefer 
die Temperatur ist. 

Im Rahmen der Methodenprüfung unter ökologischen Bedingungen 
haben wir im Sommer 1957 noch einige weitere Versuche unternommen, 
die ebenfalls zu dem Ergebnis führten, daß die CO,-Bestimmungsmethode 
nach ÄLvık unter ungünstigen Lichtbedingungen nicht anwendbar ist. 
Die Versuche, auf deren genaue Wiedergabe hier verzichtet werden 
kann, wurden in einer Höhle bei Hallstatt durchgeführt, die sich nach 
Norden hin öffnete. Bevor wir die Versuche begannen, hatten wir 
festgestellt, bis zu welchen Grenzwerten des Lichtgenusses die phanero- 
gamen Pflanzen in den Höhlen der näheren Umgebung des Hall- 
stätter Sees wachsen konnten. (Die Ergebnisse dieser Messungen sollen 
demnächst an anderer Stelle veröffentlicht werden). In der erwähnten 
Höhle haben wir in verschiedener Entfernung vom Eingang Assimila- 
tionskolben ausgelegt. Dabei zeigte Campanula cochleariifolia selbst 
an einem trüben Tag noch einen Assimilationsüberschuß unterhalb der 
sonst gefundenen Lichtgrenze für Phanerogamen. 

2. Beisonstigen Verwendungen. Neben der Anwendung der Methode 
für Bilanzmessungen sind noch einige andere Möglichkeiten gegeben 
sie zu benutzen. Es wurde bereits erwähnt, daß die Älviksche Methode, 
wie wir sie oben geschildert haben, wie der Uras im Kreisschluß arbeitet. 
Von dieser Überlegung ausgehend haben CarskŸ und SLavık (1958) wohl 
die dem Uras entsprechende Anordnung konstruiert. Da man aber bei 
der colorimetrischen Methode nicht die Genauigkeit des Uras erreichen 
kann, ist sie in der von CarskY und SLAvIK beschriebenen Anordnung 
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nur beschränkt verwendbar. Wir möchten daher die kombinierte 
Anwendung der Älvik-Methode mit dem Uras empfehlen. Mit dem 
Uras in Kreislaufschaltung kann man jeweils nur eine Pflanze bearbeiten. 
Deshalb ist die colorimetrische Methode überall dort überlegen, wo es 
auf zahlreiche Parallelmessungen ankommt. Da beide Methoden in 
idealer Weise aufeinander abgestimmt werden können, ist ihre gekoppelte 
Anwendung sicher von großem Vorteil. Eine große Anzahl colori- 
metrischer Bestimmungen kann durch wenige Messungen mit dem Uras 
auf ihre Genauigkeit überprüft werden. Als Beispiel hierfür soll die in 
dieser Arbeit geschilderte Methodenprüfung dienen. 

Ein weiteres Anwendungsgebiet für die Colorimetrie liegt in der 
Bestimmung des Lichtkompensationspunktes bei Landpflanzen. Für 
derartige Probleme, sowie für Schnellorientierungen, ob eine Pflanze 
unter gegebenen Umständen überhaupt atmet oder assimiliert, ist sie 
vorzüglich geeignet. Es gibt keine andere Methode, die auch nur an- 
nähernd so leicht zu handhaben wäre. Eine von uns durchgeführte 
Untersuchung über den Lichtkompensationspunkt einiger hundert 
Pflanzen geht über den Rahmen dieser Arbeit hinaus und soll gesondert 
veröffentlicht werden. 

Die wenigen Beispiele genügen, um zu zeigen, daß die Methode der 
colorimetrischen CO,-Bestimmung für besondere Zwecke durchaus zu 
empfehlen ist. 

Zusammenfassung 

Die colorimetrische CO,-Bestimmung nach Kavxo, wie sie ÄLvık 
für ökologische Zwecke eingeführt hat, wurde nochmals einer genauen, 
kritischen Nachprüfung unterzogen. Dabei wurde festgestellt: 

1. Unter der von LANGE (1956) beschriebenen und bei unserer 
Nachprüfung für ausgezeichnet befundenen Versuchsanordnung gilt 
die von ihm aufgestellte Beziehung 

1,02-logg P = a — py 
für die Errechnung des CO,-Umsatzes. Die Richtigkeit der Formel 
wurde mit Hilfe des Uras nachgeprüft (Abb. 2). 

2. Von den Einwänden FRENZELs (1955), soweit sie nicht schon 
durch Lange entkräftet wurden, ist nur einer bedeutend, die während 
des Versuches im Assimilationskolben schwankende CO,-Konzentration. 
Diese Versuchseigenart, in Verbindung mit Beleuchtungsstärke und 
Temperatur begrenzt die Methode tatsächlich in ihrer Verwendungs- 
möglichkeit. Da sich die Assimilationsintensität mit dem CO,-Gehalt 
der Luft stark ändert, aber nur die Intensität in der Nähe von 0,03 vol-% 
den natürlichen Bedingungen entspricht, wird der Tagesbilanzpunkt 
(das ist die Zeit, in der die über Nacht von der Pflanze ausgeschiedene 
Atmungskohlensäure wieder reassimiliert wird) bei der Älvik-Methode 
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zu günstig gemessen (Abb. 4, 5 und 6). Dieser Fehler macht sich bei 
geringeren Lichtintensitäten stärker bemerkbar als bei hohen, weil wir 
bei der Bilanzmessung die Assimilierung einer bestimmten, begrenzten 
CO,-Menge in der Zeiteinheit messen. Die zur Assimilation notwendige 
Zeit wird daher bei hohen Lichtstärken soviel kürzer als bei niedrigen, 
daß der absolute Fehler bei der Zeitbestimmung um so geringer wird, 
je besser man belichtet, obwohl nach dem Gesetz der Minimumfaktoren 
der relative Fehler größer werden müßte. Deshalb besteht für die 
Verwendungsmöglichkeit der colorimetrischen Methode eine untere 
Lichtgrenze, unterhalb der sie keine brauchbaren Ergebnisse mehr 
liefert. Die Grenzen liegen etwa für Sonnenpflanzen bei 5000 Lux, für 
Schattenpflanzen bei 3000 Lux und für Thallophyten bei 1500 Lux. 
Unterhalb dieser Grenzen muß vom Gebrauch der Methode abgeraten 
werden. Im Grenzgebiet ist es ratsam, durch Voruntersuchungen die 
Größe des zu erwartenden Fehlers zu ermitteln. 


3. Hinsichtlich der Verwendungsmöglichkeit der colorimetrischen 
CO,-Bestimmung nach Kavxo wird darauf hingewiesen, daß sie sich 
sehr gut dazu eignet, den Lichtkompensationspunkt bei Landpflanzen 
zu bestimmen. 


Herrn Prof. Dr. H. WALTER danke ich für die stete Förderung der Arbeit. Der 
DFG danke ich für die Bereitstellung einiger Apparate. 
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Aus dem Max-Planck-Institut fiir Ziichtungsforschung, 
Abteilung für Plasmavererbung, Köln-Vogelsang 


UNTERSUCHUNGEN ZUR MUTATION PLASMATISCHER 
ERBTRAGER, BESONDERS DER PLASTIDEN* 


II. Teil ** 
Von 
P. MICHAELIS 
Mit 16 Textabbildungen 
(Eingegangen am 22. Februar 1958) 


A. Die in den Versuchen aufgetretenen Plastiden-Abänderungen 
I. Zur Untersuchungsmethode 


Einer Plasma- oder Plastidenmutation folgt in fast allen Fällen eine Um- 
kombination der mutierten Einheiten, wobei der Verlauf dieser Umkombination 
entscheidende Hinweise über die Art und Lokalisation der Mutation geben kann. 
In den meisten Fällen genügt es daher nicht, eine albomaculatum-Pflanze zu 
einem bestimmten Zeitpunkte oder ein einzelnes gemustertes Blatt zu untersuchen. 
Nach Möglichkeit sollte der gesamte Ablauf der Umkombination vom ersten 
Auffinden der Mutante bis zur völligen Homoplasmonie der Zellen verfolgt 
werden. Im Verlauf einer solchen Untersuchung werden cytologisch die Ent- 
mischungsverhältnisse in den Zellen, an Hand der Blattmusterung wird die An- 
ordnung der abgeänderten Zellen und Zelldeszendenzen festgestellt. Zuerst erschien 
es wünschenswert, die verschiedenen Abänderungstypen und die für sie charakte- 
ristischen Umkombinationsvorgänge an möglichst vielen verschiedenen Schecken 
kennenzulernen und an sie die Untersuchungsmethoden anzupassen. Eine detail- 
lierte Untersuchung muß aufgeschoben werden, bis die Entwicklungsgeschichte des 
Objektes genauer untersucht ist. ’ 

Besonderer Wert wurde auf die Auffindung der ersten Entmischungsmuster 
gelegt. Von hier an wurden zum mindesten an allen Blattern der Hauptachse die 
Entmischungsmuster der Blattober- und -unterseite teils ohne Filter, teils mit 
starken Rotfiltern photographisch festgehalten. Wenn auf Grund der Entmischungs- 
muster bestimmte Phasen der Umkombination erwartet werden konnten, erfolgte 
eine mikroskopische Untersuchung. Auf alle Falle wurden die Blatter der Schecke 
mikroskopisch untersucht: 1. sofort nach dem Auffinden der ersten gefleckten 
Blätter, 2. zum Höhepunkt der Entmischung, 3. an den Tragblättern der zu 
Kreuzungen verwendeten Bliiten und 4. an den gescheckten Nachkommen der 
albomaculatum-Pflanzen. Das Auftreten neuer Farb- und Musterunterschiede gab 
stets AnlaB zu erneuter Untersuchung. 

Fiir die cytologische Untersuchung wurden nur ausnahmsweise Blattquerschnitte 
verwendet. Um die Beziehung zwischen Blattmusterung und Zellzusammensetzung 
erkennen zu können, erfolgte die mikroskopische Untersuchung in der Flächen- 
ansicht möglichst großer (1/,—1 cm?) Blattstücke vorher photographierter und 
gezeichneter Blätter, in denen die Intercellularenluft mittels Vakuuminfiltration 
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durch eine isotonische Rohrzuckerlösung ersetzt wurde. In einzelnen Fällen erwies 
es sich als günstiger, geringere Konzentrationen, eine Nährlösung ohne Zucker 
oder Leitungswasser zu verwenden, da sehr geringe Plastidenunterschiede durch 
eine schwache selektive Schädigung der Plastiden verstärkt und besser sichtbar 
gemacht werden können. Bei länger andauernder Untersuchung stört dann auch die 
Gasentwicklung durch Assimilation weniger. Die Epidermis hindert bei der Unter- 
suchung der darunterliegenden Zellschichten nur an stark behaarten Freiland- 
pflanzen, kaum aber an Gewächshauspflanzen. Unschärfen, die an Mikrophoto- 
graphien durch die Mehrschichtigkeit der Blätter entstehen, mußten in Kauf 
genommen werden. Vitalfärbungen und Untersuchung fixierten Materials wurden 
nur ausnahmsweise und zusätzlich durchgeführt. 


Bei der mikroskopischen Untersuchung der Plastiden für genetische Probleme 
entstehen Schwierigkeiten dadurch, daß einerseits in den Schecken und ihren Nach- 
kommen Neumutationen entstehen können, andererseits sich aber die Plastiden- 
unterschiede in Zellen verschiedenen Alters, in verschiedenen Geweben und Ent- 
wicklungsphasen der Pflanze und unter verschiedenen Umweltsbedingungen sehr 
verschieden manifestieren. Bei der Mehrzahl der beobachteten albomaculatum- 
Pflanzen wird nicht die Plastiden-Entwicklung in bestimmten Stadien unter- 
brochen. Bei der Mehrzahl der Schecken sind in jungen Blättern von 0,5—2 cm? 
Größe normale und abgeänderte Plastiden sehr ähnlich ausgebildet. Sie sind häufig 
gleich groß und beide grün gefärbt. Die Unterschiede zwischen normalen und ab- 
geänderten Plastiden entwickeln sich in der Regel erst im Laufe der Fertigstellung 
und Alterung des Blattes durch eine Degeneration der abgeänderten Plastiden. 
Die Art der Degeneration ist bei vielen Plastidenabänderungen sehr ähnlich. Die 
einzelnen Abänderungen unterscheiden sich vielfach nur in dem Zeitpunkt, zu dem 
die Degeneration einsetzt, in der Geschwindigkeit der Degeneration und in ihrer 
Beeinflußbarkeit durch die Umwelt. Ein und derselbe Plastidentyp kann daher in 
jungen und alten Blättern und unter verschiedenen Lebensbedingungen größere 
Unterschiede zeigen als zwei nebeneinander liegende Abänderungstypen. 


Für die genetische Problemstellung war es nun wichtiger, bei den verschiedenen 
albomaculatum-Typen die Plastiden in vergleichbaren Blättern und unter gleichen 
Umweltsbedingungen, aber in den verschiedenen Entmischungsstadien aufeinander- 
folgender Blattwirtel zu untersuchen als einen Plastidentyp in verschiedenen Ent- 
wicklungsstadien und unter verschiedenen Bedingungen. Es wurden daher an den 
gleichartig in einem Gewächshaus angezogenen Pflanzen stets Blätter untersucht, 
die gerade ihre volle Größe erreicht hatten, aber noch nicht gealtert waren. Ver- 
glichen wurden vor allem Plastiden der obersten Palisadenzellen. Die Plastiden des 
Schwammparenchyms waren meistens weniger gestört und abgeändert. Somatische 
Neumutationen wurden nur anerkannt, wenn sie in benachbarten Zellen eines ein- 
heitlichen Gewebes vorkamen. Die Plastidenentwicklung wurde nur in den Fällen 
untersucht, bei denen reichlich Seitenäste mit gescheckten Blättern zur Verfügung 
standen. 

Besonders große Schwierigkeiten entstanden beim Vergleich der Keimpflanzen 
mit ihren Eltern vor allen Dingen, wenn die Keimpflanzen nur mit den vorjährigen 
Eitern verglichen werden konnten. Neumutationen ließen sich dann nur erkennen, 
wenn völlig andere Eigenschaften der Plastiden, völlig andere Mustertypen auf den 
Blättern oder ein anderer Entmischungsmodus (z. B. Zellen mit, resp. ohne Misch- 
zellen) vorlagen. Eine gewisse Hilfe bietet der Vergleich gescheckter Keimpflanzen 
mit überwinterten Trieben der Mutter. Am sichersten ist der Vergleich, wenn die 
seltenen, in der Kreuzung normal grün © x Schecke $ auftretenden gescheckten 
Sämlingspflanzen mit den gleichzeitig aufgezogenen Schecken verglichen werden 
können, die meistens in relativ großer Zahl durch mütterliche Vererbung aus der 
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Kreuzung Schecke © x grün $ entstehen. Weiße, bald absterbende Sämlinge sind 
nur sehr schwer mit gescheckten Sämlingen zu vergleichen, da die weißen Keim- 
pflanzen meistens absterben, bevor der für Mutter und gescheckte Geschwister- 
pflanzen typische Degenerationsgrad der Plastiden erreicht ist. 


II. Die in den Versuchen entstandenen albomaculatum- Pflanzen 


In den Mutationsversuchen waren 1955 94 albomaculatum-Pflanzen 
aufgetreten. Unter den Kreuzungsnachkommen dieser Pflanzen ent- 
standen 1956 durch spontane Mutation 28 neue Schecken. Schließlich 
wurden in den verschiedensten Versuchen der Jahre 1953—1956 bei 
Ep. hirsutum noch weitere 50 albomaculatum-Pflanzen gefunden. Diese 
insgesamt 172 Schecken seien hier gemeinsam besprochen. Sie wurden 
in folgender Weise zu einzelnen Gruppen zusammengefaßt, um den Über- 
blick zu erleichtern (vgl. Tabelle 6 MıcHaruıs 1958). 

1. Frühzeitig eliminierte, nicht genauer untersuchbare Scheckungen. 
An 44 Pflanzen traten nur an einem oder an einigen wenigen der ersten 
Laubblätter einzelne Flecke auf. An den Folgeblättern war die Scheckung 
schon wieder eliminiert, und es gelang auch nicht, durch mehrfaches 
Dekapitieren der Pflanzen gescheckte Seitensprosse zu erhalten. Da die 
gescheckten Blätter beim Auffinden der Pflanzen schon zu alt waren, 
unterblieb eine genauere eytologische Untersuchung. Da die Musterung 
auf den Blättern einen sehr geringen Umfang hatte und Kreuzungs- 
versuche ausfielen, bleibt die Zuordnung dieser Gruppe zu den plas- 
matisch bedingten Schecken problematisch. 

2. Albomaculata mit sehr geringen Plastidenunterschieden. Bei 
37 Pflanzen trat eine typisch verschachtelte Musterung auf, doch waren 
die abgeänderten Blatteile nur etwas blasser grün. Mikroskopisch ließen 
sich die Plastiden des blaßgrünen Gewebes nicht sicher von den normalen 
Plastiden unterscheiden, so daß der Verteilungsmodus normaler und ab- 
geänderter Plastiden, ebenso die Anordnung der abgeänderten Zellen 
nicht näher untersucht werden konnte. Ein Teil der Pflanzen war völlig 
steril und glich damit in vieler Beziehung der Plasmaabänderung diversi- 
virescens, die am Ep.-hirsutum-parviflorum-Bastard häufig spontan aus der 
irregulare-Plasmonabanderung entsteht. Soweit die Fertilität reziproke 
Kreuzungen zuließ, wurde die Scheckung nur durch die Mutter vererbt. 


Bei den restlichen 91 Schecken waren mikroskopisch mehr oder 
minder deutliche Unterschiede zwischen normalen und abgeänderten 
Plastiden festzustellen. 

3. Albomaculata mit nicht zufallsgemäßer Anordnung der Flecken. Bei 
3 Pflanzen mußte aus der nicht zufallsgemäßen Anordnung der Flecken 
(z. B. Spitzen- und Randlage) eine einseitige Wanderung der Erbträger 
bei einzelnen Zellteilungsfolgen angenommen werden. Über diese 
Pflanzen sei an andereı Stelle berichtet. 








Mutation plasmatischer Erbtrager. IT 725 


4. Pflanzen mit Riesenplastiden. Die hier zu besprechende Gruppe 
mit 10 Pflanzen fällt aus dem Rahmen der eigentlichen albomaculaia. An 
ihnen ist die Blattfarbe nicht wesentlich verändert. Die abgeänderten 
Blatteile sind meistens nur an einer veränderten Lichtreflexion zu er- 
kennen. Nur ein kleiner Teil der Mutanten wurde bei der makro- 
skopischen Durchsicht der Pflanzen gefunden, und es ist damit zu 
rechnen, daß wegen der geringen Farbunterschiede weitere Mutanten 
übersehen wurden. Die Mehrzahl der hierher gehörenden Abänderungen 
wurde bei der mikroskopischen Untersuchung typischer albomaculatum- 
Schecken oder in irregulare-Pflanzen gefunden. Auf die Häufung mehrerer 
Plastiden-Abänderungen in 1 Pflanze soll an anderer Stelle eingegangen 
werden. 

In keinem Falle konnte durch den Erbversuch bewiesen werden, daß 
die Riesenplastiden durch die Mutter vererbt werden, da die Sektoren mit 
Riesenplastiden vor der Blütenbildung eliminiert wurden. In 2 Fällen 
wurden echte Mischzellen, sogar triheteroplastomatische Zellen (Abb. 3) 
gefunden. Hier sind mit größter Wahrscheinlichkeit Plastom-Mutationen 
anzunehmen. In 4 Beispielen, in denen in einem eng umschriebenen 
Areal zahlreiche homoplastidisch abgeänderte Zellgruppen getrennt 
nebeneinanderlagen, ist eine Plasmonabänderung wahrscheinlich, wenn 
sich auch eine Chromosomenmutation nicht mit aller Sicherheit aus- 
schließen läßt. Bei 4 Pflanzen, in denen nur 1 abgeänderte Zellgruppe, 
resp. 1 abgeänderter Sektor gefunden wurde, ist die Natur der Erb- 
änderung völlig offen. 

Die Plastidenvergrößerung kann ein sehr verschiedenes Ausmaß 
(Abb. 1—3) erreichen. In Pflanzen mit einer genügend großen Zahl 
homoplastidisch abgeänderter Zellen läßt sich feststellen, daß in der 
Regel eine feste Relation zwischen Plastidengröße und Plastidenzahl je 
Zelle besteht. In normalen Palisadenzellen liegen ca. 20—28, im Mittel 
ca. 25 Plastiden, in Schwammparenchymzellen von Epilobium 40—70, 
im Mittel 55 Plastiden je Zelle. Der mittlere Durchmesser der Plastiden 
beträgt 5.6 u, ihre Dicke 2.8 u. Bei 3 Pflanzen war die Plastidengröße bei 
einer etwas unregelmäßigeren Form auf 9.0 u Durchmesser und 3.2 u 
Dicke erhöht. Die Zahl der Plastiden war in den Palisadenzellen von 
25 Plastiden auf 9—15, im Mittel 12, im Schwammgewebe von 55 Plas- 
tiden auf ungefähr 25 reduziert. Bei 2 weiteren Pflanzen lag der Durch- 
messer der sehr unregelmäßig geformten Plastiden zwischen 10 und 20 u, 
ihre Zahl war in den Palisadenzellen auf 3—8, im Schwammparenchym 
auf 12—16 gesunken. Diese Beobachtungen machen es wahrscheinlich, 
daß das Wachstum der Plastiden durch die Mutation nicht wesentlich 
verändert wurde, daß aber vermutlich eine oder mehrere Plastiden- 
teilungen ausgefallen waren. Weitere Beobachtungen über die Riesen- 
plastiden veröffentlichte BARTELS (1957). 
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Von besonderem Interesse war die Pflanze 1956. 214.1. Während bei den 
meisten übrigen Pflanzen Plastidengröße und -zahl konstant bleiben, zeigten die 
Beobachtungen an dieser Pflanze in den verschiedenen Jahreszeiten sehr unregel- 





Abb. 1. Palisadenzellen mit Riesenplastiden. Oben eine 7zellige Gruppe homoplastidisch 

abgeänderter Zellen. Sie entstand in 3 Zellteilungsfolgen aus der ersten homoplastidisch 

abgeänderten Zelle. Die 7. Zelle, bei der die letzte Zellteilung ausgefallen ist, liegt völlig 

unscharf links oben in der Tiefe des Präparates (+). Die Zahl der Plastiden je Zelle ist 

ungefähr auf die Hälfte der normalen Zahl gesunken, der Plastidendurchmesser ungefähr 

verdoppelt. Unten: Palisadenzellen mit Plastiden, deren Größe noch mehr erhöht ist, 
deren Zahl auf ungefähr '/, der normalen Zahl vermindert ist 


mäßige Verhältnisse. Bei der ersten Untersuchung nach dem Auffinden im März 
wurden Riesenplastiden (Durchmesser um 20, Anzahl je Zelle 3—8 im Palisaden-, 
12—16 im Schwammgewebe, vgl. Abb. 2 unten) gefunden. Heteroplastidische 
Zellen fehlten mit Sicherheit. Eine Vererbung durch Plastidengene, die direkten 
Einfluß auf das Einzelplastid nehmen, kann also ausgeschlossen werden. 








- 
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Bei der zweiten Untersuchung Anfang Juni enthielt die Mehrzahl der Zellen 
in den Asten, die aus dem Sektor mit Riesenplastiden hervorgegangen waren, 
normale Plastiden. Zwischen diesen normalen Zellen waren ohne jede erkennbare 
Beziehung zum entwicklungsgeschichtlichen Aufbau der Blatter Zellen und Zell- 
gruppen eingestreut, die neben normalen Plastiden oder allein schwach vergrößerte 





Abb. 2. Zellen mit Riesenplastiden aus dem Schwammparenchym. Links jeweils einige 
normale Zellen 


Plastiden enthielten. Die Größenverhältnisse der Plastiden wechselten, und es 
wäre schwer gewesen, die Plastiden scharf geschiedenen Plastidenklassen zuzu- 
ordnen. Riesenplastiden, wie sie im März allein vorkamen, fehlten. In den nicht 
abgeänderten Ästen waren die Plastiden völlig einheitlich und normal. Diese 
unregelmäßigen Verhältnisse wurden den ganzen Sommer über beibehalten. Da 
die Begrenzung der Zellgruppen mit unregelmäßig vergrößerten Plastiden keine 
Beziehung zur Entwicklungsgeschichte der Pflanzen zeigte und in den hetero- 
splastidischen Zellen keine gesetzmäßigen Mischungsverhältnisse festzustellen waren 
so ist es wahrscheinlich, daß die Größendifferenzen modifikativ bedingt waren. 
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Abb.3. Triheteroplastomatische Zellen, 
ein Zeichen, daß in 1 Zelldeszendenz in 
relativ kurzem zeitlichen Abstand 2 Plasti- 
denmutationen erfolgten. Oben Mikro- 
photographien in zwei optischen Ebenen, 
unten schematische Zeichnung nach dem 
lebenden Präparat und sechs weiteren 
Photographien. Die normalen Plastiden 
sind schwarz ausgezeichnet. In den 
Riesenplastiden sind einige der Grana 
eingezeichnet. Der dritte farblose, etwas 
verkleinerte und degenerierende Plastiden- 
typ ist farblos gelassen 





Es ist mit der Möglichkeit zu rechnen, daß die heteroplastidischen Zellen homo- 
plastomatisch sind. Im Januar des folgenden Jahres wurde an den in einem Kalt- 
haus stehenden Überwinterungsrosetten an 1 Blatt ein kleiner Spitzensektor mit 
ungewöhnlich großen Plastiden gefunden. In den Palisadenzellen lagen teils 2—4 
sehr große Plastiden oder nur ein einziger, becherförmig die Zelle auskleidender 
Riesenchloroplast. Zwischen diesen Zellen mit Einzelplastiden lagen einige sehr 
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kleine, véllig plastidenfreie Zellen. Offenbar war bei der Teilung der Zellen mit nur 
1 Plastid die eine Tochterzelle ohne Plastid geblieben. Es war dies der einzige 
Fall, in dem eine völlige Plastidenelimination beobachtet werden konnte. Sehr 
merkwürdig war die Struktur der Einzelplastiden. Die Grana lagen vom Peri- 
stromium umgeben zu rundlichen Gruppen vereinigt, so daß das Plastid einem 
Gametangium mit beginnender Gametenbildung glich. Eine durchgehende schicht- 
weise Lagerung der Grana fehlte. In einzelnen Zellen war das Einzelplastid in 
eine große Zahl kleiner, ungefähr gleich großer Teilstücke zerfallen. Leider blieb 
die Hoffnung, die Verhältnisse an Sektoren weiterer Blätter näher zu untersuchen 
und die Protokolle und Skizzen durch Photographien ergänzen zu können, un- 
erfüllt. Die Beobachtungen lassen sich wohl am besten durch die Annahme deuten, 
daß im Gefolge einer Mu- 
tation die physiologischen 
Bedingungen in der Zelle 
so verändert wurden, daß es 
unter dem Einfluß der Um- 
welt, besonders der Tempe- 
ratur, zu mehr oder minder 
starken Teilungshemmun- 
gen der Plastiden kam. Eine 
genauere Lokalisation der 
Mutation ist kaum möglich. 
Wesentlich erscheint, daß 
bei Teilungs - Hemmungen 
der Plastiden, die nicht 
alle Plastiden gleichzeitig 
beeinflussen, heteroplastidi- Abb. 4. Zeichnung einer homoplastidischen Palisaden- 
sche Zellen salat ta RENNES 
nen, die homoplasmatisch in einzelnen Plastiden sind die Grana eingezeichnet. 
sein können (Pseudomisch- Zeichnung nach lebendem Präparat und beschädigter 
zellen). Bei der genetischen Photographie 

Deutung von Größenunter- 

schieden der Plastiden ist daher besondere Vorsicht geboten. Zwei weitere Pflanzen, 
in denen nur einige wenige heteroplastidische Zellen mit Riesenplastiden be- 
obachtet werden konnten, sind daher in Tabelle 6 (MicHAELIs 1958) in die Gruppe 
der fraglichen Fälle eingereiht worden. 





5. An 3 Pflanzen wurden Zellen mit sehr stark verkleinerten Plastiden 
gefunden. Alle 3 Schecken traten in Verbindung mit plasmatisch ver- 
erbten Entwicklungsstörungen auf. 

Bei einer irregulare-Pflanze wurden im Palisadenparenchym homo- 
plastidische Zellen mit stark verkleinerten Plastiden gefunden. Die ab- 
normen Palisadenzellen waren vergrößert und verzogen (Abb. 4). Es 
wird an anderer Stelle zu schildern sein, daß solche Zellformen entstehen, 
wenn zwischen sich normal teilenden Zellen isolierte Zellen und Zell- 
gruppen eingelagert werden, bei denen eine Zellteilung ausfällt. In den 
abnormen Zellen kamen die verkleinerten Plastiden in Zahlen um 50 vor, 
also in Zahlen, die gegenüber den typischen Zahlen der Palisadenzellen 
ungefähr verdoppelt sind. Es kann vermutet werden, daß die Plastiden 
sich im normalen Rhythmus vermehrt haben, ihre Zahl aber durch Ausfall 
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einer Zellteilung verdoppelt wurde. Man kann also nicht annehmen, 
daß die geringe Plastidengröße durch einen Plastidenzerfall oder durch 
zusätzliche Teilung entstand. Es ist wahrscheinlicher, daß das Plastiden- 
wachstum vermindert ist. Ihr Durchmesser ist auf 1/,—1/, des normalen 
Durchmessers reduziert, die Plastiden sind blaßgrün, ihr Umriß unregel- 
mäßig. Die Grana der sehr empfindlichen Plastiden sind besonders gut 
sichtbar, ihre Zahl ist auf 3—8 verringert. 


Der zweite Fall von Zwergplastiden wurde im Schwammparenchym 
einer albomaculatum-Pflanze mit ganz anderen Plastidentypen gefunden. 
Die homoplastidisch abgeänderten Zellen hatten eine normale Größe. 
Hier war die Zahl der Plastiden nicht erhöht. Es ist daher wahr- 
scheinlich, daß durch die Mutation das Plastidenwachstum reduziert 
wurde. Im übrigen entsprach das Aussehen der Zwergplastiden dem 
oben geschilderten Beispiel. 

Die dritte Schecke mit Zwergplastiden war spontan in einer Pflanze 
des plasmonisch gestörten Ep.-hirsutum-Essen X parviflorum-Tübingen- 
Bastardes aufgetreten (Abb. 5). In der Entmischungszone der Schecke 
wurden zahlreiche typische Mischzellen gefunden, so daß hier eine echte 
Plastidenmutation angenommen werden kann. Die mutierten Plastiden 
waren blaßgrün bis farblos und hatten eine sehr unregelmäßige Form. 
Die Zahl der Grana war auf 4—7 reduziert. Die Plastidenzahl je Zelle 
war normal. 

6. Albomaculata mit blaßgrünen, sonst aber nur wenig veränderten 
Plastiden. Bei 14 Pflanzen mit relativ auffallender, gelb- bis blaßgrüner, 
im Alter fast weißlicher Scheckung waren die Plastidenunterschiede ver- 
hältnismäßig gering. In der Flächenansicht waren die abgeänderten 
Plastiden nur wenig kleiner als die normalen, aber etwas heller grün 
gefärbt. Im optischen Querschnitt waren die Unterschiede etwas deut- 
licher, die abgeänderten Plastiden waren dünner. Im alternden Blatt 
können die abgeänderten Plastiden stärker ausbleichen und kurz vor dem 
Vergilben des Blattes völlig degenerieren. Sie gleichen dann den in 
den nächsten Gruppen beschriebenen Plastiden. Bei schwächeren Ver- 
größerungen erscheinen die Plastiden körnig, da die Grana etwas besser 
sichtbar sind. In einzelnen Fällen dürfte die Zahl der Grana um ein 
Geringes vermindert gewesen sein. 

Heteroplastidische Zellen ließen sich bei 7 Pflanzen eindeutig fest- 
stellen (Abb. 6 unten). Diese albomaculata lassen sich also einer echten 
Plastidenvererbung zuordnen. Bei 3 Pflanzen ließen sich hetero- 
plastidische Zellen wegen der zu geringen Unterschiede zwischen nor- 
malen und abgeänderten Plastiden nicht mit Sicherheit erkennen. Bei 
den restlichen 4 Pflanzen fehlten heteroplastidische Zellen mit großer 
Wahrscheinlichkeit. 
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Abb. 5. Albomaculatum-Schecke des Epilobium-hirsutum x parviflorum-Bastardes. Auf den 

melierten und verbeulten Blättern der plasmagestörten Pflanze ist das Scheckungsmuster 

undeutlich. Unten mehrere heteroplastomatische Palisadenzellen. Neben normalen, gleich- 

mäßig grün gefärbten Plastiden liegen kleine, unregelmäßig konturierte und aufgehellte 
Zwergplastiden 


Unabhängig von diesen Verhältnissen war die Plastidenzahl je Zelle. 
Bei der Mehrzahl der Schecken war die Plastidenzahl in den Zellen 
normal. Bei 2 Pflanzen war in den homoplastidisch abgeänderten Zellen 
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Abb. 6. Oben: Grenze zwischen einer homoplastidisch normalen und homoplastidisch 

abgeänderten Zelldeszendenz im Schwammparenchym. Im abgeänderten Gewebe (unten) 

sind die Plastiden etwas kleiner, flacher und heller grün. Ihre Zahl je Zelle ist vermindert. 

Unten: Heteroplastomatische Palisadenzellen. Die normalen Plastiden sind fast halb- 

kugelig und dunkelgrün, die mutierten flach und hellgrün. In der photographischen Auf- 

nahme sind wegen der verschiedenen Lage der optischen Schnitte die Unterschiede weniger 
deutlich als im lebenden Präparat 
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die Plastidenzahl ungefähr auf die Hälfte herabgesetzt. Die Palisaden- 
zellen enthielten um 12 Plastiden je Zelle, im Schwammparenchym 
wurden Werte um 25 festgestellt. Eine Verringerung der Zellzahl 
ließ sich nicht sicher nachweisen, so daß ein Ausfall einer Plastiden- 
teilung wahrscheinlich ist. 

Besonders interessant verhielt sich Pflanze 1956. 315.62. An Hand der 
Plastidenzahlen je Zelle ließen sich zwei Fleckentypen unterscheiden, die sich auf 
zwei sich teilweise überschneidende Sektoren verteilten. Die abgeänderten Plastiden 
beider Sektoren waren einander sehr ähnlich und nicht sicher zu unterscheiden. 
In dem einen Sektor war in den homoplastidisch abgeänderten Zellen die Plastiden- 
zahl je Zelle normal. In diesem Sektor war die Scheckung viel feiner und klein- 
fleckiger und zeigte dadurch einen stärkeren Durchmischungsgrad an. Die Fleckung 
des Sektors blieb auch länger erhalten. In dem zweiten Sektor war in den homo- 
plastidisch abgeänderten Zellen die Plastidenzahl ungefähr auf die Hälfte reduziert 
(Abb. 7). In diesem Sektor der Pflanzen war die Entmischung viel weiter fort- 
geschritten, er enthielt in überwiegendem Maße große, rein weiße Areale (Abb. 8). 
Es ist theoretisch zu erwarten, daß mit einer Verminderung der Plastidenzahl 
je Zelle die Plastidenentmischung beschleunigt wird und früher homoplastidische 
Zellen auftreten als bei größeren Plastidenzahlen. Je früher aber homoplastidische 
Zellen auftreten, desto größer werden die rein weißen Areale, die daraus entstehen. 
Heteroplastidische Zellen ließen sich auf alle Fälle in dem feingescheckten Sektor 
feststellen. In dem grob gefleckten Sektor war die Entmischung schon zu weit 
fortgeschritten, als daß Mischzellen hätten mit Sicherheit erwartet werden können. 
Die Beobachtungen würden sich am besten durch die Annahme erklären lassen, 
daß in kurzem Abstand in derselben Zelldeszendenz zwei Mutationen entstanden, 
die beide die Plastiden in ähnlicher Weise veränderten. Die eine der beiden 
Mutationen betraf sicherlich Erbträger, die in den Plastiden lokalisiert sind, bei der 
zweiten Mutation bleibt das offen. Diese zweite Mutation dürfte zu einem Ausfall 
einer Plastidenteilung geführt haben und zu geringeren Plastidenzahlen je Zelle, 
wobei im einzelnen der Mechanismus der Plastidenverminderung unbekannt bleibt. 
Leider waren — wie vielfach bei den Plastidenschecken — ausführlichere Unter- 
suchungen nicht möglich, da der grob gefleckte Sektor bald nach seiner Auffindung 
eliminiert wurde. 

7. Albomaculata mit gelbgrünen, verkleinerten Plastiden. Bei 19 Pflan- 
zen mit goldgrünen bis bleichen Sektoren waren die Plastiden deutlich 
verkleinert. In den jüngeren Blättern war der Plastidenbau anscheinend 
weitgehend normal, die verkleinerten gelbgrünen Plastiden hatten eine 
mehr kugelförmige Gestalt (Abb. 9 oben). Mit dem Ausbleichen der 
Plastiden werden die Grana deutlicher, sie sind dann größer als normal, 
ihre Zahl war zum Teil erheblich verringert (Abb. 9 unten). Im Alter 
und bei unvorsichtiger Präparation verquellen und degenerieren die 
Plastiden. 

In der Mehrzahl der Fälle wurden zahlreiche heteroplastomatische 
Zellen gefunden (Abb. 10). Nur bei 2 Pflanzen, die im Zusammenhang 
mit der Plasmonabänderung irregulare entstanden waren, fehlten Misch- 
zellen. Bei 1 Pflanze war die Feststellung von Mischzellen unsicher. 

Bei den meisten hierher gehörenden Schecken war die Plastidenzahl 
je Zelle normal. In 2 Fällen wurden in den homoplastidisch abgeänderten 
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Palisadenzellen Werte um 12, im Schwammparenchym Werte von 
9—30 Plastiden je Zelle gezählt. 





Abb.7. Palisadenzellen der Pflanze 1956. 315. 62. Unten: Grenze zwischen normalem und 
„weißem’” Gewebe mit wenigen Plastiden. Oben, rechts: Abgeändertes Gewebe mit der 
normalen Plastidenzahl. Oben, links: Heteroplastidische Zellen 


8. Albomaculata mit schaumig degenerierenden und verquellenden 
Plastiden. Bei 29 Schecken mit elfenbeinweißen Flecken war die 
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Plastidendegeneration noch stärker als in den vorhergehenden Gruppen. 
In jüngeren Blättern glichen die Plastiden denen der Gruppe (7). 


Sie 
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eine Auflockerung der Plastidenstruktur in Verbindung mit einer Des- 
orientierung der Grana. In solchen Stadien findet man eine deutlich 





Homoplastidisch abgeändertes Gewebe mit verkleinerten, gelbgrünen Plastiden, 
oben aus jüngerem, unten aus älterem Blatt 


Abb. 9. 
verringerte Zahl leuchtend grüner Grana in einem farblos erscheinenden, 
mehr oder minder verquollenen Stroma liegen (Abb. 11a rechts). 
Schließlich zerfallen die Grana nach Verlust der grünen Farbe, und es 
bleiben in der hyalinen Stromablase nurmehr einige, oft einseitig 


» 
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verlagerte Körnchen liegen (Abb. 11b). Gelegentlich können die degene- 
rierenden Plastidenblasen zusammenfließen. Im alternden Blatt sind die 
abgeänderten Plastiden völlig zerfallen. In anderen Beispielen, die aber 
nicht scharf vom soeben beschriebenen Degenerationsvorgang abzu- 
trennen sind, erfolgt eine schaumig-vakuolige Degeneration der Plastiden 
(Abb. 11c). Auch in diesen Fällen kommt es schließlich zu einer Ver- 
quellung der Plastiden. 

Dieser Degenerationsablauf kann im Hochsommer in bestimmten 
Blatteilen in auffallender Weise abgewandelt werden. Die Vakuoli- 
sierung tritt schon im normal-grünen Plastiden ein, wobei ein oder einige 
wenige Tröpfchen entstehen, die das homogen grün erscheinende Stroma 
kappenförmig zur Seite drängen. Eine weitere Verquellung der so ab- 
geänderten Plastiden unterbleibt. Da häufig nur ein Teil der Plastiden 
einer Zelle in dieser Weise vakuolisiert und der Rest der Plastiden völlig 
verquillt, so enthalten die Zellen nebeneinander farblos zerfallende und 
goldgrüne, vakuolisierende Plastiden (Abb. 12). Solche heteroplastidisch 
gewordenen Zellen können leicht heteroplastomatische Mischzellen vor- 
täuschen (MICHAELIS 1957 a), sie sind aber von echten Mischzellen durch 
ihre Lage in der Nähe der Nerven, die keine Beziehung zur Lage der Zell- 
deszendenzlinien zeigt, und durch ihre ungeordneten Mischungsverhält- 
nisse zu unterscheiden. Sie treten an der Nachkommenschaft erst 
wieder im Sommer auf und fehlen vorher. Auf solche Pseudomischzellen 
wird an anderer Stelle näher einzugehen sein. 

Die Plastidendegeneration beginnt in relativ frühen Stadien der Blatt- 
entwicklung und kann die Plastiden- und Zellteilungsvorgänge beein- 
flussen. Bei einigen Schecken wurden in den Palisadenzellen statt 
Plastidenzahlen um 25 Werte um 10—14 festgestellt, im Schwamm- 
parenchym statt Werten um 50 Plastidenzahlen um 25 je Zelle. An 
einigen Blättern, in denen homoplastidisch grüne Palisadenzellen über 
einem homoplastidisch farblosen Biattgewehe lagen, besaß das Palisaden- 
gewebe nur 1 statt 2 Zellschichten. 

Bei 17 von 29 Schecken wurden zahlreiche heteroplastomatische 
Mischzellen beobachtet (Abb. 11), die hier wegen der großen Unterschiede 
zwischen normalen und abgeänderten Plastiden besonders auffallend und 
eindrucksvoll sind. Bei 2 Pflanzen war die Feststellung von Mischzellen 
unsicher, da die Scheckung zu früh eliminiert wurde und die wenigen 
Blätter, die zur Untersuchung zur Verfügung standen, schon völlig ent- 
mischt waren. Bei 10 Pflanzen fehlten Mischzellen auch an Stellen, an 
denen sie unbedingt zu erwarten gewesen wären. 

Gelegentlich kommen bei dem hier beschriebenen Degenerationstyp 
Wechselbeziehungen zwischen normalen und abgeänderten Plastiden vor. 
Bei 3 Schecken fehlten Mischzellen, die neben degenerierenden Plastiden 
nur 1—4 normale Plastiden enthalten. Es degenerierten die normalen 
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Verschiedene heteroplastidische Palisadenzellen, zu unterst hetero jlastidische 
P 
Schwammparenchymzellen 


50* 
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Abb. lla—c. Heteroplastidische Palisadenzellen. a Links: Zellen eines jüngeren Blattes 

vor dem Beginn der Plastidenverquellung. In der unteren Zelle liegen rechts oben 

2 normale, darunter 3 abgeänderte, wesentlich kleinere Plastiden. Rechts: Degeneration 

im ausgewachsenen Blatt. Ein Teil der Plastiden ist zu kugeligen, durchsichtigen Blasen ver- 

quollen, in denen desorientiert noch leuchtend grüne Grana liegen. b Heteroplastomatische 
Zellen mit normalen und verquollenen, farblosen Plastiden 


Plastiden der Zelle unter dem Einfluß von zahlreichen degenerierenden 
Plastiden ebenfalls. Über einen dieser Fälle wurde schon kurz berichtet 
(MIcHAELIS 1957b). Bei 3 anderen Pflanzen reichten solche Wechsel- 
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wirkungen über die Zellgrenzen hinaus. Die abgeänderten Plastiden von 
Zellen, die unmittelbar an homoplastidisch normales Gewebe angrenzen, 
waren offenbar später und weniger stark geschädigt worden. Sie waren 
zwar ebenfalls farblos geworden, enthielten aber noch einzelne relativ 
große Stärkekörnchen. Umgekehrt waren grüne Plastiden, die unmittel- 
bar an farbloses Gewebe grenzen, etwas kleiner und heller grün. 

9. Albomaculata, deren Plastiden bis zu völligem Schwund degene- 
rieren. Bei 12 rein weiß gescheckten Pflanzen verlief die Degeneration 
der Plastiden in ähnlichen 
Bahnen wie in der vorher- 
gehenden Gruppe, doch 
beginnt die Degeneration 
schon in jüngeren Blättern. 
Die noch grünen Plastiden 
bleichen aus, verquellen zu 
zusammenfließenden Blasen 
und zerfallen im ausgewach- 
senen Blatt völlig (Abb. 13). 
Zum mindesten lassen sich 
die Plastidenreste nicht mehr 
vom Cytoplasma abgren- 
zen. Der Zellkern und die 
durch eine besonders lebhafte 
Plasmaströmung mitgerisse- 
Bun Sphärosomen bleiben Abb. 11c. Heteroplastomatische Zellen, in denen 
intakt. Die farblosen Zellen die abgeänderten Plastiden schaumig degenerieren 
sind in ausgewachsenen Blät- 
tern noch gut plasmolysierbar. Im alternden Blatt allerdings kommt 
es in den farblosen Geweben leichter und früher zu subletalen 
Schädigungen des Zellkernes und Zellplasmas als in den Blättern 
der anderen albomaculaten Pflanzen. 

Bei 6 Pflanzen kamen in größerer Zahl heteroplastomatische Zellen 
vor. Diese Mischzellen sind aber nur in jüngeren Blättern als hetero- 
plastidische Zellen zuerkennnen. Da in älteren Blättern die abgeänderten 
Plastiden verschwunden sind, fallen hier die heteroplastidischen Zellen 
nur durch die verringerten Plastidenzahlen auf (Abb. 14). Die Zahl der 
Plastiden schwankt in den Entmischungszonen zwischen 0 und 12 und 
geht mit steigendem Anteil normaler Plastiden in die für die Palisaden- 
zellen typischen Plastidenzahlen um 25 je Zelle über. Diese niedrigen 
Zahlen von 1 bis 5 normal großer Plastiden sind sonst nicht beobachtet 
worden. Die Untersuchung junger Blätter läßt aber sofort erkennen, 
daß diese Zahlen durch nachträgliche Degeneration und nicht durch 
unregelmäßige Plastiden- und Zellteilungen entstehen. Nach den 
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Abb. 12. Zellen aus homoplastomatisch ‚weißen‘ Arealen. Ein Teil der Plastiden ist völlig 

farblos und verquollen. Einzelne Plastiden der ‚„Pseudomischzellen‘ sind noch goldgrün 

gefärbt, doch wird das gefärbte Stroma durch einen zentralen Tropfen kappenförmig zur 
Seite gedrängt 





Abb. 13. Grenze zwischen farblosem und grünem Palisadengewebe bei einer Schecke, 
der Mischzellen prinzipiell fehlen. In den farblosen Zellen sind die Plastiden fast bis zum 
völligen Schwund degeneriert 


Erfahrungen an Epilobium scheinen Zellen, bei denen die Plastidenzahl 


unter 5 sinkt, ihre Teilungsfähigkeit einzubüßen, es sei denn, daß die 
» 
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Abb. 14. Mischzellen einer Schecke, in der die abgeänderten Plastiden sehr früh degenerieren 
und schließlich völlig fehlen. In den Zellen am unteren Bildrande noch Degenerations- 
stadien. In den sehr verschieden großen Palisadenzellen liegen 0 bis 20 normale Plastiden 


Plastidenmasse entsprechend vermehrt wird (vgl. Gruppe der Riesen- 
plastiden). Es ist interessant, daß dieser Einfluß der Jungplastiden auf 
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die Teilungsfähigkeit der Zellen durch die Plastidenmutation primär 
nicht verändert wurde und erst verhältnismäßig spät im Laufe der 
Degeneration verlorengeht. Erst dann kommt es zu Zellteilungs- 
störungen. 

Bei 2 der 6 Pflanzen mit Mischzellen ließen sich keine Wechsel- 
wirkungen zwischen den degenerierenden und den normalen Plastiden 
einer Zelle feststellen. Bei anderen Pflanzen wurden die normalen 
Plastiden der Mischzellen in demselben Maße kleiner, als die Zahl der 
degenerierenden Plastiden je Zelle zunahm. Dabei spielt nicht nur das 
Verhältnis normaler :abgeänderten Plastiden in der Zelle, sondern auch 
die Plastiden-Zusammensetzung der benachbarten Zellen eine Rolle. 
Einzelne normale Plastiden inmitten einer Zelle mit abgeänderten Pla- 
stiden degenerieren langsamer, wenn in der Umgebung der hetero- 
plastidischen Zelle überwiegend grüne Zellen liegen (Abb. 15), als wenn 
sie in einer farblosen Umgebung vorkommen. Bei diesen Pflanzen treten 
auch an der Grenze zwischen homoplasmonisch normalen und homo- 
plasmonisch abgeänderten Zelldeszendenzen einige Zellreihen mit Über- 
gangsplastiden auf. 

Bei 5 Pflanzen fehlten heteroplastidische Mischzellen völlig (Abb. 13). 
Auch hier kommen Wechselbeziehungen zwischen normalen und abge- 
änderten Zellen vor, die die Aufklärung der Plasma-, resp. Plastiden- 
Umkombination sehr erschweren können. An einigen Pflanzen kamen an 
der Grenze zwischen grünem und weißem Gewebe Zonen von 1—3 Zell- 
reihen vor, in denen auf der Seite der grünen Zellen die Plastiden etwas 
verkleinert sind und in denen auf der weißen Seite die Degeneration der 
mutierten Plastiden etwas verzögert wird. 

Sehr auffallend verhielten sich 2 Pflanzen ohne Mischzellen. In den Arealen 
mit feiner Scheckung kamen neben plastidenfreien Zellen Zellgruppen vor, ‘die 
homoplastidisch grün waren und auch in jungen Blättern nur normale Plastiden 
enthielten, in denen aber die Zahl der Plastiden reduziert war. Die Zahlen der 
Plastiden je Palisadenzelle schwankte in diesen Zellen zwischen 7 und 18, während 
in normalen Palisadenzellen die Werte um 25 lagen. Plastidenzahlen zwischen 
1—6 je Zelle fehlten eindeutig. Die Zellen und Zellgruppen mit verringerten 
Plastidenzahlen folgten nicht in Zonen den Grenzen zwischen weißem und grünem 
Gewebe, wie das bei einer wechselseitigen Beeinflussung durch diffundierende 
Stoffe hätte der Fall sein können. Die Zellen mit verringerten Plastidenzahlen 
waren in das übrige Gewebe eingesprengt (Abb. 16), wie sonst weiße Zellinseln in 
grünem Gewebe lagen oder wie bei Pflanzen mit Mischzellen die heteroplasti- 
dischen Zellen im homoplastidischen Gewebe angeordnet waren. So taucht der Ver- 
dacht auf, daß diese Zellen ebenfalls heteroplasmonisch waren. Die Beobachtungen 
würden sich am besten durch folgende Annahmen deuten lassen. Das Fehlen von 
Mischzellen zeigt, daß das Verhalten aller Plastiden einer Zelle von außen her durch 
plasmatische Erbfaktoren unbekannter Lokalisation bestimmt wird. In Zellen mit 
einer überwiegenden Zahl normaler Erbfaktoren müßte ein normaler Plastiden- 
bestand gewährleistet werden. Sinkt die Zahl der normalen Erbträger unter eine 
gewisse Reaktionsschwelle, so vermögen die Plastiden zwar noch zuergrünen. Esfällt 
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aber eine der letzten Plastidenteilungen aus, und die Zahl der Plastiden je Zelle wird 
reduziert. Mit einer weiteren Abnahme der normalen Erbträger und entsprechenden 
Zunahme der mutierten Erbträger dürfte das Plastidom der Zellen weiter geschädigt 
werden. In Zellen mit sehr vielen mutierten Erbträgern, resp. in homoplasmonisch 





Abb. 15. Mischzellen aus den Palisaden der Schecke 1955. 4411. 27. Im unteren Bild über- 

wiegen in den Zellen die normalen Plastiden. In der Mitte eine Zelle, die nur 1 normales 

Plastid inmitten degenerierender Plastiden enthält. Das grüne Einzelplastid hat seiner 

Umgebung entsprechend eine normale Größe. Oben überwiegend farblose Zellen. In der 

Mitte eine Zelle, die ebenfalls nur 1 grünes Plastid enthält, das aber unter dem Einfluß 
seiner degenerierenden Umgebung stark verkleinert ist 


mutierten Zellen dürfte das Plastidom völlig degenerieren. Durch eine solche 
Hypothese ließen sich die mikroskopischen Befunde zwanglos erklären. Ein Be- 
weis ist derzeit nicht möglich. 

Unter den Schecken mit frühzeitig degenerierenden Plastiden 
treten verhältnismäßig häufig (7 Pflanzen) Zellteilungsstörungen auf. 
In den homoplasmonisch weißen Zelldeszendenzen fallen die letzten 
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Abb. 16. Palisadenzellen aus der Entmischungszone von Schecken, der heteroplastidische 

Zellen fehlen. Unten eine 7zellige Gruppe homoplastidisch farbloser Zellen, in denen nur- 

mehr die letzten Reste der degenerierten Plastiden zu finden sind. Die übrigen Zellen 

enthalten keine degenerierenden Plastiden. Die Plastiden sind aber alle etwas verkleinert 

und liegen in verringerter Zahl in den Zellen. Oben eine Zellgruppe mit verringerter 
Plastidenzahl inmitten normaler Palisadenzellen 
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1—4 Zellteilungsfolgen aus. In den weißen Arealen entstehen weniger 
Zellen. Die Zellen liegen lockerer, und es kann je nach Anordnung von 
grünen und weißen Zellen zu Faltungen oder zu erheblichen Gewebe- 
spannungen kommen. Vielfach sind die Blätter schon in makroskopisch 
sichtbarer Weise verbogen und die weißen Blatteile straff gespannt. 
Liegen farblose Zellen isoliert in grünem Gewebe, so werden die farblosen 
Zellen je nach der Wachstumsrichtung der anliegenden, grünen Zellen 
gedehnt und verzogen. Einzelzellen können zu langen Schläuchen 
werden, die gelegentlich zehnmal so lang wie breit werden und Sekret- 
zellen oder Idioblasten gleichen. Wird eine farblose Zellschicht, zum 
Beispiel eine einzelne farblose Palisadenschicht, von grünem Gewebe 
unterlagert, so werden die farblosen Zellen sternförmig ausgezogen. 
Palisadenzellen können eine Gestalt annehmen, die der der normalen 
Schwammparenchymzellen außerordentlich ähnlich ist. Umgekehrt 
können grüne Schwammparenchymzellen, die inmitten farblosen Ge- 
webes liegen, die Form von Palisadenzellen annehmen (Abb. 7 bei 
MICHAELIS 1957 b). Über diese für das Verständnis der Wachstums- und 
Differenzierungsvorgänge im Blatt wichtigen Beobachtungen sei an 
anderer Stelle berichtet. Hier soll vor allem darauf hingewiesen werden, 
daß die durch die Mutationen abgeänderten Reaktionsnormen der 
Plastiden nicht nur auf die Teilungsrate der Plastiden selbst, sondern 
auch auf die Teilungsvorgänge der Zellen Einfluß nehmen können. 

10. Albomaculatum-Pflanze, bei der die Entwicklung im Stadium der 
Jungplastiden unterbrochen wird. Schließlich ist die rein weiße Schecke 
1955. 4466. 102 zu erwähnen. Es ist dies die einzige Schecke, bei der 
nicht die fast fertig ausgebildeten, schon grün gefärbten Plastiden nach- 
träglich ausbleichen und degenerieren, sondern bei der die Entwicklung 
von den weniggranulären, noch fast ungefärbten Jungplastiden zu den 
multigranulären Chloroplasten von Anfang an unterblieb. In den aus- 
gewachsenen Blättern fehlten in den Zellen farbloser Gewebe die Plastiden 
völlig. Die Pflanze besaß die schon im vorigen Abschnitt erwähnten 
anatomischen Störungen infolge Ausfalls von Zellteilungen. Leider ent- 
standen an der Pflanze nur einige wenige gescheckte Blätter, so daß 
weitere Untersuchungen unterbleiben mußten. 


B. Über die Vererbung der Plasmon-Mutationen 

Bei den ausgelesenen albomaculatum-Schecken waren auf Grund der 
vielfach verschachtelten Musterung der Blätter und auf Grund des Ent- 
mischungsverlaufs Mutationen plasmatischer Erbträger angenommen 
worden. Bei den Abänderungen des irregulare-Komplexes war ein ähn- 
licher Schluß gezogen worden, da die neu aufgefundenen Mutanten mit 
den spontan am Ep.-hirsutum x parviflorum-Bastard aufgetretenen und 
dort ausführlich untersuchten Abänderungen (MICHAELIS 1949) morpho- 
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logisch identisch waren und sich bei vegetativer Vermehrung analog ver- 
hielten. Diese Schlüsse waren durch Kreuzungsversuche zu erhärten. 


Die genetische Untersuchung der in den Mutationsversuchen aufgetretenen 
Einzelabweicher und der Pflanzen mit einfachen Sektoren (vgl. Gruppe II 1, 
S. 627, MicHaELis 1958) mußte vorerst zurückgestellt werden, da die übrigen 
Untersuchungen alle verfügbare Zeit in Anspruch nahmen. 

Leider ging bei sehr vielen Pflanzen mit kompliziert verschachtelter Musterung 
die Mutante trotz vieler Regenerationsversuche vor der Blütenbildung verloren. 
Nur bei einem Bruchteil der aufgefundenen albomaculatum-Pflanzen reichte die 
Scheckung bis in die Blütenregion. Die Hoffnung, daß aus den Überwinterungs- 
rosetten erneut gescheckte Triebe entstehen würden, trügte ebenfalls. Die Ent- 
mischung war meistens so schnell fortgeschritten, daß nur rein weiße Rosetten 
entstanden, die den Winter nicht überlebten. Nur 2 Schecken standen noch ein 
zweites Jahr für Untersuchungen zur Verfügung, und in ein drittes Versuchsjahr 
gelangte keine einzige Schecke. Im Gegensatz zu manchen anderen Versuchs- 
objekten entstanden an den albomaculatum-Pflanzen mit zufallsgemäßer Plasma- 
Umkombination nur sehr selten Periklinal-Chimären, so daß es auch nicht möglich 
war, das homoplasmonisch abgeänderte Gewebe in dieser Anordnung am Leben 
zu erhalten. Nur an 2 Pflanzen mit einseitiger Wanderung der mutierten Plastiden 
entstanden Periklinalchimären, über die an anderer Stelle zu berichten ist. 

Bei den im Mutationsversuch aufgetretenen rhytidiophyllum-Pflanzen, die den 
spontan aus dem irregulare-Komplex des Ep.-hirsutum x parviflorum-Bastard ab- 
spaltenden rhytidiophyllum-Plasmonabänderungen entsprachen, waren die Schwie- 
rigkeiten noch größer. Die rhytidiophyllum-Zellen haben eine so schwache Ver- 
mehrungsrate, daß die rhytidiophyllum-Sektoren durch die Konkurrenz der nor- 
malen Zellen in der Regel sehr schnell aus den Vegetationspunkten verdrängt 
werden. f 

Eine weitere Schwierigkeit beruht auf den Fertilitätsverhältnissen einiger 
Mutanten. Viele der in Gruppe (2) eingereihten Schecken mit geringen Plastiden- 
unterschieden waren sowohl pollen- wie eizellensteril. Dasselbe gilt für die sehr 
ähnliche Abänderung diversivirescens des irregulare-Komplexes. Bei diesen Pflanzen 
blieben alle der sehr zahlreich durchgeführten Kreuzungen der verschiedensten 
Art ohne jeden Ansatz. 


Günstiger liegen die Verhältnisse bei den irregulare-Mutanten, die nur 
pollensteril waren. Aus den Versuchen mit den irregulare-Pflanzen des 
Ep.-hirsutum x parviflorum-Bastardes war bekannt, daß nach Kreuzung 
mit Pollen bestimmter Ep.-hirsutum-Sippen die irregulare-Merkmale 
durch miitterliche, nicht mendelnde Vererbung weitergegeben werden, 
daß aber nach mehrfachen Rückkreuzungen infolge Aufspaltung ,,plasma- 
empfindlicher‘ Kerngene auch pollenfertile irregulare-Pflanzen entstehen. 
Mit ihnen lassen sich dann die entscheidenden blütenreziproken Kreu- 
zungen durchführen. Da diese mehrfache Rückkreuzung mehrere Jahre 
in Anspruch nimmt, können vorerst nur die Kreuzungen einer 1953 auf- 
getretenen Mutante vorgelegt werden (Tabelle 1). 

Die Eizellen übertragen die irregulare-Eigenschaft mindestens bis in 
die dritte Generation in einer Häufigkeit von hier 95,23%, während nach 
Kreuzungen mit irregulare-Pollen unter 672 Pflanzen nur 2 irregulare- und 
1 rhytidiophyllum-Pflanze entstanden. Die Häufigkeit von 0,45% liegt 


» 
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in der Nähe der spontanen Mutationsrate. Im Zusammenhang mit 
der schon früher durchgeführten Untersuchung der Fehlermöglichkeiten 
(MicHAELIS 1949, 1953) ist damit die plasmatische Vererbung der 
irregulare-Mutante eindeutig belegt. 

Besonders ausführlich wurden die albomaculatum-Mutanten unter- 
sucht, die in der Mehrzahl der Fälle normalen Pollen und funktions- 
tüchtige Eizellen besaßen. Es wurden sämtliche Blüten auf gescheckten 
und einheitlich abgeänderten Ästen zu Kreuzungen verwendet und dabei 
nach Möglichkeit folgende Kreuzungen durchgeführt: 


(1) Selbstungen von Blüten auf „weißen‘‘ oder gescheckten Ästen wurden nur 
in geringer Zahl hergestellt, wenn sich in den Blüten ausnahmsweise eine Anthere 
vor der Kastration geöffnet hatte. Nach Möglichkeit wurden die Blüten erst kurz 
vor dem Aufspringen der 











Antheren kastriert und Tabelle 1. Blütenreziproke Kreuzungen 
(2a) mit Pollen von einer irregulare- Pflanze mit normal 
Blüten grüner Seitenäste 
derselben Pflanze aus mög- Anzahl der F,-Pflanzen 
lichster Nahe der gescheck- Kreu- |Pfian-| 45 Sr 
ten Bliiten oder zungen) zen 
(2b) mit Pollen nor- 
maler, grüner Klonpflanzen irregulare 2| 14 | 440 95,23 
der hirsutum-Sippe Essen irregulare $} 22 | 672 0,45 











belegt. 

(Ba) Der Pollen der kastrierten Bliite wurde auf alle Falle zur bliitenreziproken 
Kreuzung auf den grünen Seitenästen derselben Pflanze oder 

(3b) auf den normalen Klonpflanzen verwendet. Dabei wurde zur Vermeidung 
von Pollenschlauchkonkurrenz nur wenig Pollen auf die Narben gelegt und der 
restliche Pollen zu weiteren Kreuzungen auf grün benutzt. Die Kreuzungen (1), 
(2a) und (2b) unterschieden sich nicht prinzipiell, ebensowenig (3a) und (3b) und 
wurden in Tabelle 2 zusammengelegt. 

Die Zahlen der Tabelle 2 zeigen eindeutig, daß Vorkommen und 
Häufigkeit weißer und gescheckter Nachkommen ausschließlich von der 
Mutter bestimmt werden. Die Herkunft des väterlichen Pollens spielt 
keine Rolle. In allen Fällen, in denen aus der Analyse des Scheckungs- 
musters auf eine plasmatische Vererbung geschlossen wurde und in denen 
sich eine Kreuzungsanalyse durchführen ließ, konnte die Erwartung 
durch den Erbversuch bestätigt werden. Die Analyse der durch Um- 
kombination entstandenen Plastidenmuster in den Zellen und der Muster 
erbverschiedener Zellen in den Geweben ist also in mancher Beziehung 
der Analyse der in den Folgegenerationen entstehenden Muster aus erb- 
verschiedenen Individuen gleichwertig und vermag sie notfalls zu er- 
setzen. Da sich Plasmon-Umkombinationen vielfach nur im Soma ab- 
spielen und sich dort einer Kreuzungsanalyse entziehen, erscheint diese 
Erkenntnis von besonderer Wichtigkeit. 

Der Prozentsatz weißer und gescheckter Keimlinge variiert nach 
Kreuzung auf gescheckten Pflanzenteilen und ist davon abhängig, 
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welchen Anteil die homo- und heteroplasmonischen Zelldeszendenzen an 
der Bildung der Eizellen nehmen. Die Nachkommenschaft rein weißer 
Äste besteht aus bleichen, bald absterbenden Keimpflanzen. Bei einigen 
Schecken mit extrem gestörter Plastidenentwicklung und mit ana- 
tomischen Entwicklungsstörungen verloren die Samen ihre Keimfähig- 
keit. Solche Kreuzungen auf rein weißen Ästen wurden vor allem zum 
Nachweis der mütterlichen Vererbung verwendet und kamen sofort zur 
Aussaat. 

Bei den Kreuzungen auf gescheckten Ästen ist die Häufigkeit der 
abnormen Keimpflanzen mit dem leider meistens schlecht erkennbaren 
Scheckungsgrad der Fruchtknoten und Kelchblätter, weniger gut mit 
dem Scheckungsgrad der Blütentragblätter korreliert. Der überwiegende 
Anteil der Keimlinge ist auch hier in den meisten Fällen rein grün oder 
rein „‚weiß‘‘. Es ist dies ein Zeichen, daß in den meisten Fällen die Ent- 
mischung der plasmatischen Erbträger bei der Bildung der Eizellen sehr 
weit fortgeschritten war. Es lagen im Gewebe zwar noch weiße und grüne 
Zellen in nächster Nachbarschaft, die Eizellen waren aber meistens schon 
homoplasmonisch geworden. Gescheckte Keimpflanzen sind relativ 
selten und nur bei sehr feinen Scheckungsgraden zu erwarten. Kreu- 
zungen auf solchen Blüten wurden meistens nicht ausgesät, um für 
spätere, ausführlichere Untersuchungen über die Plasmon-Umkombi- 
nation über geeignetes albomaculatum-Material zu verfügen. 

Der Vergleich der Kreuzungen von Blüten mit grünen Tragblättern, 
die in nächster Nähe von gescheckten Ästen standen, mit Kreuzungen 
auf völlig normalen Klonpflanzen kann Hinweise liefern, ob die erhöhte 
Häufigkeit von Schecken sekundär durch mutierte Kerngene induziert 
ist, wie das vor allem beim Mais (RHOADES 1943, 1946) und bei Mentha 
(Woops u. pu Buy 1951) festgestellt worden ist. In diesem Falle wäre 
bei Kreuzungen auf den grünen Ästen gescheckter Pflanzen (besonders 
bei Selbstungen und bei Kreuzungen mit ‚weiß‘, resp. „gescheckt‘) ein 
über der spontanen Mutationsrate liegender Prozentsatz von Schecken 
zu erwarten gewesen. Das war nirgends der Fall, auch nicht bei den 
Pflanzen, in denen mehrere Plastidenabweicher nebeneinander gefunden 
worden waren. 

Von besonderem Interesse war nun der genauere Vergleich der 
unter den albomaculatum-Nachkommen aufgetretenen Schecken mit 
den albomaculatum-Eltern und der Schecken aus der Kreuzung 
albomaculatum 2° x normal 4 mit den seltenen Schecken, die in der 
reziproken Kreuzung gefunden wurden. Auf die dabei auftretenden 
methodischen Schwierigkeiten wurde schon Seite 723 hingewiesen. 
Bei der Kreuzung albomaculatum © x normal & glich die Mehrzahl 
der gescheckten Pflanzen dem Scheckungstyp der Mutter. Es fan- 
den sich aber auch einige wenige Pflanzen, deren Scheckungstyp von 
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dem der Mutter abwich. Es ist naheliegend, hier Neumutationen an- 
zunehmen, um so mehr, als die Häufigkeit dieser Abweicher ungefähr der 
spontanen Mutationsrate entspricht. 

In der Kreuzung normal © x albomaculatum 3 tritt wieder ein aller- 
dings sehr geringer Prozentsatz von Schecken auf. Die genauere Unter- 
suchung zeigte, daß diese Schecken nicht durch einen Plastiden-, resp. 
Plasmaübertritt aus dem Pollenschlauch in die Eizelle entstehen. Von 
den 1956 aus diesen Kreuzungen entstandenen 17 Schecken hatte nur 1 
eindeutig denselben Scheckungstyp wie der Vater. Bei 3 Schecken war 
eine eindeutige Entscheidung nicht möglich. 13 Schecken waren 
aber deutlich von dem Vater verschieden, sei es, daß die Plastiden in ganz 
anderer Weise degenerierten, sei es, daß der Vater Mischzellen besaß, die 
der Tochterschecke fehlten oder umgekehrt, oder sei es, daß andere ein- 
deutige Unterschiede der Musterbildung vorlagen. Bei allen diesen 
Schecken sind Neumutationen anzunehmen. Die Häufigkeit der Schek- 
ken aus der Kreuzung normal © x albomaculatum $ entspricht der 
Häufigkeit in der Kreuzung normal © x normal ¢ und der früher mehr- 
fach festgestellten spontanen Mutationsrate. Unter diesen Verhältnissen 
ist es wahrscheinlicher, daß in den wenigen Fällen, in denen der 
Abänderungstyp der Tochter dem Vater entsprach, zufällig derselbe 
Abänderungstyp durch Mutation neu entstand, als daß väterliche 
Plastiden durch den Pollenschlauch in die Eizelle gelangten. 

Bei Epilobium läßt sich also im Gegensatz zu früheren Annahmen 
(MıcHazrıs 1935) kein Plastiden- oder Plasmaübertritt aus dem Pollen- 
schlauch belegen. Mit diesem neuen Befund steht die hohe Konstanz des 
Erbplasmas in den Rückkreuzungsversuchen mit dem Vater in Einklang 
(MicHAELIS 1954a). Auch ließ sich in einer Kreuzung: Ep. hirsutum 
Essen © x Ep. parviflorum Tübingen albomaculatum $ wahrscheinlich 
machen, daß die weißen Sektoren einer Bastardpflanze das hirsutum- 
und nicht das parviflorum-Plasma enthielten (MICHAELIS 1954c). Es 
wird nun auch verständlich, daß bei einer Kreuzung mit albomaculatum 3- 
Pflanzen unter den Tochterschecken Entmischungsmuster entstanden, 
die denen des Vaters in keiner Weise glichen (MicHaELis 1935, Abb. 2 
und 5). Bei allen Versuchen, in denen ein Pollenschlauchplasma-Ubertritt 
angenommen wird und seine Häufigkeit sich nicht grundsätzlich von der 
spontanen Abänderungsrate unterscheidet, dürfte es notwendig sein, die 
Schecken der Nachkommen gründlich mit der Scheckung der Eltern zu 
vergleichen, bevor ein Übertritt von Pollenschlauchplasma angenommen 
werden darf. 


Zusammenfassung der Ergebnisse 
Vorliegende Publikation ist der zweite Teil der in diesem Band, 
S. 600—634 erschienenen Veröffentlichung. 
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An Hand einer cytologischen Untersuchung der experimentell indu- 
zierten Mutanten mit abgeänderten Plastidenmerkmalen wurden 8 cyto- 
morphologisch verschiedene Abänderungstypen der Plastiden unter- 
schieden. In allen Gruppen kommen teils Fälle einer echten Plastom- 
mutation (Mischzellen) vor, teils Fälle, bei denen eine Mutation der 
Plastidengene fraglich ist und auch Mutationen anderer plasmatischer 
Erbträger in Betracht zu ziehen sind. Bei der Mehrzahl der Mutanten 
tritt eine sehr ähnliche, aber zu verschiedenen Zeiten einsetzende und ver- 
schieden schnell ablaufende Degeneration der schon grün gefärbten 
Plastiden ein. Nur bei 1 Mutante wird die Entwicklung der Jung- 
plastiden unterbrochen. Bei einigen Mutanten fallen unter bestimmten 
Umweltsbedingungen einige Plastidenteilungen aus, und es entstehen 
Riesenplastiden. 


Die mutativ bedingte Plastidendegeneration kann sekundäre Effekte 
auslösen. Es können indirekt auch genetisch normale Plastiden in Mit- 
leidenschaft gezogen werden. Die letzten Plastidenteilungen im Blatt 
können ausfallen, aber auch die letzten Zellteilungen kônnen unterbleiben. 
Dadurch wird in den abgeänderten Geweben die Zahl der Plastiden 
je Zelle verändert. Fallen mehrere der letzten Zellteilungsfolgen im Blatt 
aus, so kommt es zu anatomischen Störungen und zu entwicklungs- 
geschichtlich interessanten Umwandlungen der Zeilformen. 


Im letzten Abschnitt wird über die Kreuzungsversuche mit den an 
Hand der Musteranalyse ausgelesenen Plasmonmutanten berichtet. Die 
reziproken Kreuzungen belegen in allen Fällen einen nicht mendelnden, 
mütterlichen Erbgang. Die Versuche zeigten weiterhin, daß bei Epi- 
lobium das Plasma ausschließlich von der Mutter geliefert wird. Die 
geringe Zahl von albomaculatum-Pflanzen, die in der Kreuzung normal © 
x albomaculatum 3 auftreten, entsteht durch Neumutation, nicht durch 
Übertritt von Pollenschlauchplasma in die Eizelle. 


Der Verfasser dankt der Deutschen Forschungsgemeinschaft für die Unter- 
stützung seiner Untersuchungen. 
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STUDIES IN THE NYCTINASTIC MOVEMENT OF THE LEAF 
PINNAE OF SAMANEA SAMAN (Jacq.) MERRILL 
I. A GENERAL DESCRIPTION OF THE EFFECT OF LIGHT 
ON THE NYCTINASTIC RHYTHM 
By 
J. H. PALMER and G. F. Asprey * 
With 9 Figures in the Text 
(Eingegangen am 20. Marz 1958) 


Introduction 

Nyctinastic leaf movement is a fairly common phenomenon, parti- 
cularly among tropical plants. In this movement the leaf parts, and 
generally the leaves themselves, move into a characteristic nocturnal 
position, which may be very different from the day position. Often, as 
for example in the Leguminosae, the nyctinastic leaf movement is 
brought about by the curvature of a special motor organ termed the 
pulvinus. 

Early workers, for example Linpsay (1790) and BRÜCKE (1848) 
studied the nyctinastic movement of the primary petiole of Mimosa 
pudica. This proved to be an unfortunate choice, for the nyctinastic 
movement of this organ is complicated by having two components, an 
early evening downward movement which is followed by a nocturnal 
upward movement (see VINES 1886, p. 541 for a full description). In 
addition the extreme seismonastic sensitivity of the petiole of Mimosa, 
makes it a difficult subject for experimental work. The nyctinastic 
movements of the lamina of the primary leaf of Phaseolus vulgaris, or 
P. multiflorus studied by Prerrer (1875, 1909) and Binnine (1931) 
notably, and similarly the nyctinastic movements of the lamina of the 
primary leaf of Canavalia ensiformis investigated by KLEINHOONTE 
(1929, 1932), are much simpler. In Phaseolus, the lamina tilts down- 
wards during the evening and the first half of the night until a position 
of maximum declination is attained in the early hours of the following 
day. This is followed by a slow reverse movement, which continues until 
the lamina is horizontal, at around mid-day. The movement is essen- 
tially the same in Canavalia although the maximum positions are 
attained much later, at approximately 9 a.m. and 3 p.m. respectively 
(KLEINHOONTE 1929). In both leaves the movement of the lamina is 
caused by the curvature of a basal secondary pulvinus. 
 * Now at the University College of South Wales and Monmouthshire. 
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Experiments with these three plants have shown that leaf move- 
ments, like other diurnal rhythms in plants, cannot be satisfactorily 
explained as a simple response to the alternation of day and night 
(Linpsay 1790, PFEFFER 1875, BÜNNING 1956) and hence an additio- 
nal factor, the endogenous physiological rhythm (BÜNNING 1931, 1936) 
is believed to operate under abnormal conditions of illumination, so 
that the diurnal nature of the nyctinastic leaf movement is preserved. 
It is however a common observation that the alternate phases of the 
nyctinastic movement can be displaced in time by simply illuminating 
the plant at some other time of the day. This has been accounted for 
(KLEINHOONTE 1932) by postulating that the alternative phases of the 
endogenous physiological rhythm are advanced or retarded in time, 
when the time of illumination of the plant is changed, so that the time 
of the “open” phase of the endogenous rhythm remains constant with 
respect to the beginning of the period of illumination. 

Although in both Canavalia and Phaseolus the nyctinastic movement 
is sensitive to light, and the downward movement towards the nocturnal 
position can be induced by premature darkening, it has been found by 
FLUeet (1949) for Phaseolus and KLEINHOONTE (1932) for Canavalia, 
that the nyctinastic movement of greenhouse reared plants will not 
follow short cycles of light and darkness where the length of each light 
or dark period is 6 hours or less; instead the ordinary diurnal rhythm 
of leaf movement occurs. This is used as a strong argument in favour 
of the operation of a physiological endogenous rhythm, with a periodicity 
of roughly 24 hours. 

As these conclusions are mainly based on studies of leaf movement 
in two plants it becomes important to know how widespread the occur- 
rence on this endogenous physiological rhythm is among members of 
the Leguminosae, and to what degree it controls nyctinastic leaf move- 
ment. Since the authors had previously found that the leaves of the 
Leguminous tree Samanea saman (JAcQ.) Merrill! were ideal for 
nyctinastic studies (ASPREY a. PALMER 1955), some of the experiments 
of KLEINHOONTE were repeated on the leaves of this plant, partly with 
the above object in view and partly to obtain information of the effects 
of exposing the leaves to unusual combinations of light and dark periods 
as an introduction to subsequent studies involving half pulvini. 


Plant material 


The secondary pulvini of the leaves of the common tropical tree Samanea 
saman, have several advantages for nyctinastic studies. The pulvini show a 
pronounced nyctinastic curvature, curving through an arc of from 90—150° during 
each phase of the movement, and the movement is completed relatively rapidly, 


1 Synonyms: Enterolobium saman (JACQ.) Prain, Pithecolobium saman (JACQ.) 
Bentham. 
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within 1-—2 hours. Despite the well developed nyctinastic curvature, the pulvini 
are relatively insensitive to shock, it being necessary to shake the plant violently 
for as long as 10 minutes to initiate any seismonastic response. This characteristic, 
together with the fact that the secondary pulvini are comparatively large, being 
some 1 cm. long and 3-4 mm. broad even in the seedling, make them very suitable 
for experimental work. 

Under natural conditions, the leaf parts are spread out more or less flat during 
the day, so that the tree canopy casts a heavy shade. Commencing early in the 
evening (approx. 5 p.m. in Jamaica) the leaf parts fold tightly together, and the 
petiole moves in an adaxial direction towards the stem. As a result of these move- 
ments, which are all caused by pulvinar curvature, there is a striking disappearance 
of the leaf canopy. The leaves remain in this folded nocturnal state until about 
4a.m., when an unfolding movement commences. This continues until the flat 
“open”, or diurnal state is regained at approximately 6a.m. The diurnal and 
nocturnal leaf positions are shown in Fig. 1. which also shows the large primary 
pulvinus at the base of each petiole and the secondary pulvinus at the base of 
each pinna. The tertiary pulvini, which move the pinnules, are too small to be 
seen in the photographs. 

From Fig. 1 it can be seen that, while the primary and tertiary pulvini curve 
adaxially during the folding movement, the secondary pulvinus curves abaxially. 
Thus considering a leaf attached to an upright stem; during the folding movement 
the petiole is raised and approaches the stem, while the pinnules are raised until 
their upper surfaces make contact. The pinnae on the other hand sink downwards 
until they come into contact with each other. Thus the direction of movement 
of the pinnae is the same as that of the lamina of the primary leaf of Phaseolus 
and Canavalia. 

It should be noted that the direction of movement of the pinna in Samanea 
is apparently not affected directly by gravity, for the pinna movement relative 
to the petiole, remains constant no matter how the petiole is orientated. By con- 
trast the curvature of the secondary pulvinus of the primary leaf of Phaseolus, 
is geotropically very sensitive (ARSLAN, 1949). 

The experiments described here were carried out on pot grown seedlings, aged 
from 6—12 months, which had been grown from seed under natural daylight illu- 
mination. The daylength in Jamaica varies from 11 hours in December to a maxi- 
mum of 13 hours in June. In all cases the movement of the terminal pair of pinnae 
at the tip of the petiole was studied. 


Experimental methods 


The experiments were performed inside a controlled environment cabinet, in 
which the air temperature was maintained at 27 +-1/,° C, and the relative humidity 
at 80+5%. The artificial illumination was produced partly by five, 500 W 
tungsten filament lamps situated outside the cabinet; light being admitted to the 
interior through a large glass window, after passing through an air cooled layer 
of Chance ON 20 heat absorbing glass, and partly from five, 20 W fluorescent 
tubes placed inside the cabinet. The intensity of illumination produced in the 
upper half of the cabinet at the level where the plant leaves were normally situated 
was approximately 200 ft. c. The noon-day daylight illumination intensity in the 
greenhouse where the Samanea seedlings were reared was generally of this order. 
In preliminary trials, Samanea seedlings were kept for a month in this cabinet 
without any noticeable effects being seen in either the growth of the plants or the 
nyctinastic leaf movement. 
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Fig. 1a and b. Young seedling of Samanea saman, showing leaves in the ‘‘open”* 
daytime position (a), and in the ‘“folded’ nocturnal position (b) 
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The nyctinastic movement of the pinna was recorded using the apparatus 
drawn in Fig. 2. The petiole was first fixed in a clamp in such a way that the two 
terminal pinnae were horizontal when in the ‘“‘open’’ position. One pinna was 
then attached by thread to an 
aluminium front writing point <> 
which traced the nyctinastic 
movement on the smoked drum 
of an ultra-slow, electric kymo- 
graph (supplied by C. F. Palmer 
Ltd., London). The pinna was 
counterweighted so that the 
pull of the lever on the pinna 
was small. The records shown 
in this paper are inverted copies 
of the smoked drum tracing, 
with the result that upward and 
downward curves on the record 
indicate upward movement of 
the pinna towards the ‘‘open” 
position, and downward move- 
ment towards the “folded” 
position respectively. Because Fig. 2. Diagram of the apparatus used for recording 
of the variation in pinna length, pinna movement of Samanea saman. a = recording 
no quantitative comparison can GE: bed kymagraghi: b , front writing point; 

€ pivot; d = counterweight; e = thread; f = stumps 
be made of the amplitude of of removed pinnae; g = clamp. 1 primary pulvinus; 
the curves of different records. 2 = secondary pulvini; 3 = tertiary pulvini 
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Experimental results 
Experimental series 1. Effect of illuminating plants at different times 
in a 24 hr. period 
A series of experiments was performed in each of which plants were 
exposed to 24 hr. cycles of 12 hr. light : 12 hr. darkness, but the time 
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Days — 
Fig. 3. Three records of nyctinastic pinna movement of plants grown under the following 
24 hr. cycles of light and darkness: (4) light, 6 a.m. — 7 p.m.; dark, 7 p.m. — 6 a.m. 
(B) light, 12 mid-day — 12 midnight; dark, 12 midnight — 12 mid-day. (C) light, 6 p.m. — 
6 a.m.; dark, 6 a.m. — 6 p.m. Showing synchronisation of nyctinastic movement to the 


light and dark periods. Experimental series 1 
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incidence of exposure to a light or dark period was different in each 
experiment. In each case the plant was exposed to the particular cycle 
for about one week before recording of the pinna movement was com- 
menced. The results given in Fig. 3 clearly show that in each experiment 
the rhythm of nyctinastic pinna movement became adapted to the cycle 
of light and dark periods, so that the “open” and “folded” phases 
of the rhythm coincided with the times of the light and dark periods 
respectively. 
Experimental series 2 
Test for the presence of an endogenous physiological rhythm 

The basis of this test, wich has been successfully used by BUNNING 

(1931), is that the presence of an endogenous physiological rhythm 
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Fig. 4. The nyctinastic movement of the leaf pinna in continuous darkness in the constant 

environment cabinet. 4. record of a plant exposed to 24 hr. cycle of 12 hr. light 

(6 a.m. — 6p.m.), and 12 hr. dark (6 p.m. — 6 a.m.) periods for 2 days, and kept sub- 

sequently for 3 days in darkness. B. record of a plant exposed to 24 hr. cycle of 12 hr. 

light (6 p.m. — 6 a.m.), and 12 hr. dark (6 a.m. — 6 p.m.) for 6 days and subsequently for 
2'/, days in darkness. Experimental series 2 


can be detected by the occurrence of leaf movements while the plant 
is kept under constant environmental conditions. 

A Samanea plant was first exposed to a 24 hr. cycle of 12 hr. light 
(6 a.m. — 6 p.m.):12 hr. dark periods for two days. The illumination 
was then switched off, and the plant kept in continuous darkness in the 
constant environment cabinet for the remaining 7 days of the experi- 
ment. A continuous record of pinna movement was obtained. Part of 
this record is shown in Fig. 4, A, which shows clearly that the 24 hr. 
rhythm of pinna movement continues in darkness, though the amplitude 
of the rhythm is reduced. It can also be seen from the record that the 
“open” peaks of the rhythm in darkness are roughly in phase with the 
previous light periods. In order to eliminate the possibility that the 
dark rhythm was induced by daily changes in atmospheric factors, such 
as temperature, humidity or barometric pressure, affecting slightly the 
environmental conditions inside the cabinet, the experiment was repeated 
in a modified form. This time the leaves of the plant used had been 
conditioned so that they were “open” at night and “folded” during the 
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day. This was done by illuminating the plant at night from 6 p.m. — 
6 a.m. and keeping it dark during the rest of the 24 hr. period for 6 days. 
The record obtained when this plant was subsequently kept in continuous 
darkness in the constant environment cabinet (Fig. 4, B) showed a clear 
24 hr. rhythm of leaf movement, though now the “open” phase of the 
movement occurred at night instead of during the day. Thus, as a result 
of this the peaks of the “open” phase of the dark rhythm remained in 
phase with the previous light periods. From these two experiments it 


is therefore concluded that 
ae 





an endogenous physiological 
rhythm of a roughly diurnal 
period occurs in Samanea. 
The way in which the ampli- 
tude of the pinna movement 
gradually diminished in 
continuous darkness, as is 
shown in Fig. 4, suggests 
that the strength of this 
endogenous physiological er 
rhythm is enhanced by « 

periodic exposure of the | | | | 
plant to illumination. 3 0 1 

Days — 
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Experimental series 3 
Effect of abnormally long 
periods of illumination 

In each experiment of 
this series a plant was ex- 
posed to 24 hr. cycles con- 
sisting of a long light period 
coupled with a correspond- 


Fig. 5. Records of the nyctinastic movement of 
pinnae grown under 24 hr. cycles of light and dark 
periods of the following duration: (4) 10 hrs. light 
(7 a.m. — 5 p.m.), 14 hrs. darkness. (B) 14 hrs. light 
(5 a.m. — 7 p.m.), 10 hrs. darkness. (C) 18 hrs. light 
(3 a.m. — 9p.m), 6 hrs. darkness. Records show 
the non-adaptation of the nyctinastic rhythm to 
abnormally long light periods. Note that the period 
of the open phase of the movement (indicated by 
arrows and line) remains roughly constant with 
respect to the end of the preceding dark period. 
Experimental series 3 








ingly short dark period. 

Again the plants were exposed for about one week to the particular 
light : dark combination before leaf recording was commenced. The 
results given in Fig. 5 show that the length of the “open” phase of 
the nyctinastic rhythm cannot be prolonged beyond about 12 hrs. by 
increasing the duration of the light periods, within a 24 hr. cycle. 


Experimental series 4 
Effect of exposure to short cycles of light and darkness 
Experiments were carried out in which plants were exposed to either 
16 hr. cycles of 8 hr. light : 8 hr. darkness, or 8 hr. cycles of 4 hr. light: 
4 hr. darkness. In both cases, during the first few days of each experi- 
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ment, leaf movement was extremely irregular, but by the 4th day, it 
was clear that the pinna movement was following the cycle of light and 
dark periods instead of showing a 24 hr. rhythm of movement. In Fig. 6 
the results of two experiments are shown together with a record of pinna 
movement for a normal 24 hr. cycle, for comparison. It can be seen 
from records B and C that by the end of 6 days the rhythm of pinna 
movement in both experiments had 

become adapted to the new periodicity 

= of the light : dark cycle to which 
the plant was exposed. Except for an 
occasional irregularity, an example 
of which is shown in Fig. 6 (marked X) 
the adaptation appeared to be com- 
plete. Fig. 6 also shows that the am- 
plitude of the pinna movement was 
greatly reduced under the 8 hr. cycle. 
Inspection showed that this was 
because the completely “folded”’ posi- 
tion had not been attained by the end 
of the dark period, with the result that 
the pinna movement consisted of an 
oscillation from the ‘open’ position 
during the light period to a semi-folded 
































8 3 
Days — 


Fig. 6. Three records of nyctinastic 
pinna movement under light/dark cycles 
of different duration. (4) control: ex- 
posed to 24 hr. cycle of 12 hr. light: 
12 hr. dark. (B) 16 hr. cycle of 8 hr. 
light : 8 hr. dark. (C) 8 hr. cycle of 4 hr. 
light : 4 hr. dark. In each case the num- 
ber of days of previous exposure to the 
particular light/dark combination inside 
the constant environment cabinet is 
given. Experimental series 4 


state at the end of the dark period. 


Experimental series 5 
The nature of the induced 16 hr. rhythm 
of pinna movement 
A plant was exposed to a 16 hr. 
cycle of 8 hr. light:8 hr. dark periods 
for 13 days. On the fourteenth day 
the illumination was switched off, 


so that the plant was in continuous 
darkness in the constant environment cabinet for the remaining 5 days of 
the experiment. The record of pinna movement from the thirteenth to the 
seventeenth day is shown in Fig. 7. This shows that the induced 16 hr. 
nyctinastic rhythm disappeared immediately in continuous darkness, and 
was replaced by an approximate 24hr. rhythm of low amplitude, the 
“open” peaks of which were roughly in phase with the last light period 
which was from 12 midnight — 8 a.m. on the fourteenth day. When this 
experiment was repeated using another plant, similar results were obtained. 
In this case the period of adaptation to the 16 hr. cycle was seven days, and 
the last light period was given from 8 a.m. — 4 p.m. on the seventh day. 
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Experimental series 6 
The nature of the induced 8 hr. rhythm of pinna movement 
The plant which had been adapted to an 8 hr. light : dark cycle in 
Experiment 4 was used. On the eighth day, commencing at 6 a.m. the 
length of the light and dark periods was increased to 12 hrs., so making 
the cycle length 24 hr. instead of 8 hr. Results are given in Fig. 8 which 
shows that the 8 hr. rhythm of pinna movement was immediately re- 




















Days — 
Fig. 7. Part of the record of nyctinastic movement of the pinna of a plant which was exposed 
to a 16 hr. cycle of 8 hr. light : 8 hr. dark periods for 14 days and then kept in continuous 
darkness. Showing immediate disappearance of induced 16 hr. nyctinastic rhythm on 
transfer to continuous darkness. Experimental series 5 
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Fig. 8. Nyctinastic record of pinna movement of a plant exposed to 8 hr. cycles of 4 hr. 

light : 4 hr. darkness for 7 days and then to 24 hr. cycles of 12 hr. light (6 a.m. — 6 p.m.), 

12 hr. darkness (6 p.m. — 6 a.m.). Figure shows the immediate disappearance of the 8 hr. 

nyctinastic rhythm. Note that while the length of the open phase of the movement 

immediately increases to the normal length of approximately 12 hrs., the length of the 

folded phase is abnormally short during the first two 12 hr. dark periods. Experimental 
series 6 


placed by a much stronger 24 hr. one. There was no intervening period 
of irregular movement, such as occurred when the plant was introduced 
to an 8hr. cycle of light : dark period. However, it will be seen that 
the length of the folded phase was abnormally short during the first 
two 12 hr. dark periods. 


Experimental series 7 
Effect of short breaks during a 24 hr. light : dark cycle 
The plant used had previously been kept for some days under 
a 24hr. cycle of 12 hr. light (6 a.m. — 6 p.m.):12 hr. dark (6 p.m. — 
6 a.m.) periods. In the experiment the dark period was interrupted by 
two light breaks, the first (A) from 11.00—11.30 p.m., and the second (B) 
from 4.00—4.30 a.m., while in the succeeding light period the illumina - 
tion was switched off twice, from 8.30—9.00 a.m. (C) and from 4.00 
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to 4.30 p.m. (D). Finally, in the next dark period a light break was given 
from 6.45—7.00 p.m. (E). During the light breaks the entire plant was illu- 
minated by light of the same intensity as that of a normal light period. 


The record of pinna movement (Fig. 9) during the course of the experi- 
ment, shows that at the beginning of the light period the secondary 
pulvinus that caused the pinna movement was sensitive to light, for 
when illumination ceased during interruption (C) there was an immediate 
reversal of the direction of movement of the pinna. This was halted when 
the illumination was restored after the interruption. It is therfore 
apparent that the “opening” movement is promoted by light. When 
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Fig. 9. Record of nyctinastic pinna movement over a 24 hr. period, during which the 
normal light period (6 a.m. — 6 p.m.) was interrupted by 2 dark breaks: (C) 8.30—9.0 a.m., 
(D) 4.0—4.30 p.m., while the normal dark period (6 p.m. — 6 a.m.) was interrupted by 
3 light breaks: (4) 11.0—11.30 p.m., and (B) 4.0—4.30 a.m. (E) 6.45—7.0 p.m., 
Experimental series 7 


the illumination was interrupted at the end of the “open” phase (D), 
then the folding movement was promoted, indicating that light retards 
the folding movement. However, it is apparent that the sensitivity of 
the pulvinus to light is less at the end of the “open” phase than at 
the beginning, for when the illumination was restored after interrup- 
tion (D) there was no reversal of the folding movement. When the dark 
period was interrupted at (A), (B) and (E), there was no response, showing 
that the pulvinus is not sensitive to light at these times. 


This experiment was repeated using another plant and similar results 
were obtained. 


Diseussion 


The results of Experiment 2 show the presence of an endogenous 
physiological rhythm in Samanea. The way in which this physiological 
rhythm can control leaf movement is shown in Experiment 3, where leaf 
folding occurred about 12 hrs. after “opening” even though the leaves 
were still illuminated. This control appears to be exerted in part by 
causing a variation in the sensitivity of the pinna movement to illumina- 
tion, over a diurnal (24 hr.) period. Thus from Fig. 9 (Exper. ser. 7) 
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it can be seen that the movement appears to be sensitive to light from 
around dawn until mid-afternoon, and that there-after the sensitivity 
declines, until by 7 p.m. the pulvinus no longer responds to light. 
This insensitivity is maintained during the night until the following day. 
The experiment also shows that during the phase of sensitivity to light, 
illumination always serves to promote unfolding of the leaves. Even 
at the end of the sensitive phase, when the illumination was restored 
at 4.30 p.m. (Fig. 9, D) after a 30 minute dark period, the folding move- 
ment, which had accelerated during the dark period, was slowed down. 
There does not appear to be any time therefore when illumination pro- 
motes the folding process. 

Experiment 3, 4 and 5 show that in Samanea the rhythm of pinna 
movement will readily follow a short 8hr. cycle of light and dark 
periods in addition to 16 and 24 hr. cycles. Thus the nyctinastic move- 
ment differs from that of Canavalia and Phaseolus where adaptation 
to a very short light:dark cycle does not occur. 

Adaptation to a 12 hr. cycle of 6 hr. light : 6 hr. dark periods, such 
as PFEFFER (1915) described for the pinna movement of Albizzia lophan- 
tha can be interpreted in terms of the operation of two physiological 
rhythms (BÜNNING 1956), each with a 24 hr. period, but 12 hrs. out 
of phase. This interpretation cannot be applied to results obtained with 
16 hr. or 8 hr. light : dark cycles, since the light and dark periods do not 
recur at the same times on successive days. 

The occurrence of short cycles of nyctinasty in Samanea saman, 
cannot be explained in terms of a modification of the length of the 
physiological rhythm since, as Fig. 7 (Exper. ser. 5) shows, the leaf 
movement reverts to a 24 hr. periodicity as soon as the stimulus of 8 hr. 
light and dark periods is removed. This makes it clear that the physio- 
logical rhythm is unaffected by the shorter light and dark periods. 
However, Fig.7 also shows that the first “open” peak of the leaf 
movement in the dark occurs roughly 24 hours after the last 8 hr. 
light period. This suggests that in Samanea the endogenous physiological 
rhythm remains quiescent, as far as pinna movement is concerned during 
the abnormally short cycles of light and darkness, and only begins to 
exert an influence when environmental conditions have remained con- 
stant for longer than 8 hours. 


Summary 
The nyctinastic movement of the leaf of the tropical leguminous tree, 
Samanea saman is described. The effect of light on the nyctinastic 
movement of the terminal pair of leaf pinnae has been studied 
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experimentally, under conditions of relatively constant temperature and 
humidity. The experiments were performed upon seedlings which had 
been reared under natural daylight in greenhouses. The following results 
were obtained. 


1. In Samanea leaves there occurs an endogenous physiological 
rhythm with a periodicity of approximately 24 hours. This influences 
the nyctinastic pinna movement causing folding to take place after 
about 12 hours, if the plant is exposed to abnormally long light periods. 


2. Judging from its effect upon the movement of the pinna in dark- 
ness, the strength of the endogenous physiological rhythm is increased 
by daily illumination of the plant, while the “open” and “folded” 
phases of the nyctinastic rhythm are caused to coincide with the daily 
light and dark periods respectively. - 


3. The normal 24 hour period of the nyctinastic pinna movement 
can be reduced to 16 or 8 hours by exposing the plant to cycles of 8 hour 
light/8 hour dark periods, or 4 hour light/4 hour dark periods respec- 
tively. The period length of the endogenous physiological rhythm is 
not affected by these short non-diurnal light/dark cycles. 


4. When the plant is exposed to daily periods of illumination from 
6 a.m. to 6 p.m., then the tendency of the pinna to move towards the 
“open” position is promoted by light from approximately 8 a.m. to 
6 p.m. During the rest of the 24 hour period there is no direct response 
of the pinna to illumination. Thus the folding movement is never pro- 
moted by light. 


It is concluded that the response of the pinna to short cycles of light 
and darkness can be accounted for on the assumption that the endo- 
genous physiological rhythm only exerts an effect when the length of 
a light or dark period is longer than about 8 hours; when the periods are 
shorter than this, then the pinna responds directly to light and darkness 
by either “opening” or “‘folding”’. 
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STUDIES IN THE NYCTINASTIC MOVEMENT 
OF THE LEAF PINNAE OF SAMANEA SAMAN (Jaog.) MERRILL 


II. THE BEHAVIOUR OF UPPER AND LOWER HALF-PULVINI 
By 
J. H. PALMER and G. F. Asprry * 
With 9 Figures in the Text 
(Eingegangen am 20. März 1958) 


Introduetion 

Evidence was presented in Part I which demonstrated the presence 

of an endogenous physiological rhythm in Samanea saman. It was 
shown that this rhythm controls the nyctinastic movement of the leuf 
pinna in Samanea saman when the plant is exposed to abnormally 
long light periods, and correspondingly short dark periods, but has 
no effect when the plant is exposed to 16 hr. cycles of 8 hr. light/8 hr. 
dark periods, or 8hr. cycles of 4hr. dark/4hr. light periods. Thus 
the secondary pulvinus which actuates the leaf pinna shows three 
responses. Firstly there is the response to darkening of the plant during 
the course of the light period; secondly there is the response to the 
endogenous rhythm in continuous darkness or when the plant is ex- 
posed to abnormally long light periods, and thirdly there is the response 
to abnormally short cycles of light and dark periods. 
This triple response leads to a consideration of the magnitude and 
location of the forces which bring about an alternate expansion and 
shrinkage of the upper and lower halves of the cortex of the pulvinus, 
which is the cause of the nyctinastic movement. It is recognised that 
at the cellular level, the movement is brought about by changes in 
turgor of the cortical cells (MosEBACH 1940) and not by any active 
contraction of protoplasm (BERT 1867), though how these turgor changes 
come about is not understood. Using the principle of turgor changes, 
there are three hypotheses which will explain the nyctinastic curva- 
ture of a secondary pulvinus of the kind that occurs in Phaseolus and 
Samanea. 

Hypothesis 1. In the straight daytime position all the cells of the 
pulvinar cortex are in equilibrium with each other. At the end of 
the day this equilibrium is destroyed by the cells of the lower half 
becoming flaccid so permitting the expansion of the cells of the upper 
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half. As the pulvinus is inextensible it curves into the folded nocturnal 
position to accommodate this increase in size of the upper half of the 
cortex, the lower half becoming compressed in the process. The move- 
ment would be assisted by the weight of the pinna. The return move- 
ment is brought about by the cells in the flaccid compressed lower 
half, reabsorbing water which was lost during the folding movement. 
Thus the lower half expands and in so doing forcibly compresses the 
cells of the upper half of the cortex, causing them to lose water or 
liquid, and as a result the upper half of the cortex shrinks back to 
its original size. As these changes occur the pulvinus unfolds to regain 
its straight daytime shape. 

In this hypothesis the lower half of the cortex is regarded as the 
active centre of the movement; the upper half merely expanding and 
shrinking passively in inverse relationship to the compression force 
exerted by the lower half. This hypothesis was originally put forward 
by Brücke (1848) to explain the seismonastic movement of the primary 
pulvinus of Mimosa pudica, but to seme extent it was adopted as an 
explanation of nyctinastic movements generally, doubtless because the 
first nocturnal position of the Mimosa leaf is the same as that which 
results from a shock stimulus. 


Hypothesis 2. This hypothesis was proposed by PFEFFER (1875) 
to explain the observation that the “rigidity” of the primary pulvinus 
of Mimosa pudica (BRÜCKE 1848), and the secondary pulvinus of Phaseo- 
lus multiflorus (PFEFFER 1875) is greater at night than during the 
day. From the result of his experiments, PFEFFER suggested that on 
darkening all the cortical cells of the secondary pulvinus of Phaseolus 
begin to expand, but that the rate or force of this expansion is grea- 
test in the upper half of the pulvinus, with the result that the expansion 
of the cells in the lower half is quickly arrested, and soon they are for- 
cibly compressed by the expanding upper half. This results in the 
pulvinus curving downwards, but before the curvature has proceeded 
very far, equilibrium is attained between the two halves of the cortex 
and further movement is arrested. In this condition all the cells are 
highly turgid, this explaining the increased “rigidity’” of the pulvinus 
in darkness. The return movement results from the upper half losing 
turgor more rapidly than the lower so that this latter half expands 
and compresses the upper half. As a result of this the curved pulvinus 
begins to straighten, and this continues until a new equilibrium posi- 
tion, the day time position, is attained. 

It can be seen that in this hypothesis both halves of the pulvinus 
are considered to react similarly to illumination or darkness, the flexions 
of the pulvinus resulting from the different rates at which the two 
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halves of the pulvinus respond to a stimulus. Although PFEFFER 
suggested that this response to light and darkness might account for 
some aspects of nyctinastic movement (1875), he had doubts about 
the general applicability of this hypothesis (1898). SCHWENDENER 
(1898) repeated PrEFFER’s experiment, using the leaves of Phaseolus, 
but was unable to confirm that both halves of the pulvinus in isola- 
tion, expanded on being suddenly darkened. 

Hypothesis 3. The third possible hypothesis is that pulvinar move- 
ments result from one half of the cortex of the pulvinus expanding, 
‚while simultaneously, but independently, the opposite half is becoming 
flaccid and passively shrinking. In this hypothesis both halves of the 
pulvinus contribute equally to the movement. ASPREY and PALMER 
(1955) reported briefly that under natural illumination, the isolated 
upper and lower halves of the secondary pulvinus of Samanea saman 
can independently sustain a nyctinastic pinna movement. In each 
case the period of the nyctinastic rhythm was roughly 24 hours. This 
suggests that the third hypothesis rather than the first or second is 
more applicable to the nyctinastic movements of the pinna of Samanea. 

However, in Jamaica the natural daylength is approximately 
12 hours, which happens to coincide with the length of one half period 
of the endogenous physiological rhythm that has been shown to be 
present in Samanea (Part I). Therefore while each half of the pulvinus 
of Samanea has been shown to exhibit a nyctinastic rhythm of move- 
ment, of similar periodicity, it would be possible to explain this on 
the grounds that under a 12 hour natural daylength one half of the 
pulvinus could exhibit a diurnal rhythm in response to the cycle of 
12 hour day and night periods, while the other half could simultane- 
ously show a similar rhythm of movement, but as a response to the 
operation of the endogenous physiological rhythm. 

Should this be so, then under abnormal illumination conditions of 
the kind used in the experiments described in Part I, one or other of 
these responses might become dominant, and hence determine the type 
of nyctinastic rhythm exhibited by the whole pulvinus. This would 
give a relatively simple explanation of the triple response of the pul- 
vinus of Samanea. 

In view of this it was considered necessary to investigate experi- 
mentally the possibility that the diurnal rhythm of nyctinastic move- 
ment shown by the isolated upper and lower halves of the pulvinus 
of Samanea, under natural daylight, may not be a response to the same 
stimulus. This was done by recording the nyctinastic pinna move- 
ment induced by isolated upper and lower half-pulvinii, when exposed 
to the illumination conditions produced in some of the experiments 
described in Part I. 
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Experimental procedure 

Pot grown seedlings, approximately 9 months old, were used in all the ex- 
periments. The experiments were carried out in the constant environment cabinet 
already described (Part I). The movement of the terminal pair of pinnae of the 
third or forth fully formed leaf was recorded using the apparatus and methods 
described in Part I. The behaviour of the secondary pulvinus was inferred from 
the record of pinna movement. Thus upward movement of the pinna towards 
the “open” position indicated that the pulvinus was unbending to assume the 
straight daytime cylindrical shape, while downward movement of the pinna 
indicated that the pulvinus was curving into the inverted U nocturnal shape. 

Half pulvini were prepared by cutting away the cortex above or below the 
horizontal median plane of the pulvinus (Fig. 1) using a sharp razor blade. Care 





Fig. 1. Showing method used to prepare half-pulvini. A lower half-pulvinus is prepared 
by removing part (a) of the pulvinar cortex, and an upper half by removing part (b). 
1 = Transverse section. 2 = Longitudinal view of whole pulvinus 


was taken to leave intact the central vascular cylinder together with its surround- 
ing sheath of sclerenchyma, since this central core functions as a hinge between 
the pinna and petiole. Immediately after the operation the cut surface of the 
pulvinus was smeared with vaseline. The completeness of the operation was 
checked at the end of each experiment by cutting transverse sections of the half- 
pulvinus, and examining them microscopically. 


Experimental results 
Effect of removing the entire cortex of the pulvinus 
A preliminary series of experiments showed that, when the entire 
cortex of the secondary pulvinus of Samanea is cut away, then all 
nyctinastic curvature of the pulvinus ceases. This therefore shows that 
the seat of the nyctinastic movement is in the cortex of the pulvinus. 


The effect of removing half the pulvinar cortex on the amplitude 
of the nyctinastic rhythm 


Lower half-pulvinus. When the upper half of the cortex was re- 
moved, there always followed a striking reduction in the amplitude 
of the nyctinastic rhythm of the pinna. A typical result is shown in 
Fig. 2. That this was not due to injury of the remaining tissues of 
the pulvinus, was established by examining transverse sections micro- 
scopically. These showed that in all experiments only a few cells 
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below the cut surface had died, the vast majority of the cells in 
the remaining part of the cortex appeared perfectly normal. 
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Fig. 2. Showing the reduced amplitude of nyctinastic moveraent of the secondary pinna, 
with only the lower half of the pulvinar cortex present. ———— Intact control pulvinus. 


Lower half-pulvinus. The record extends over a two day period. The lower half- 
pulvinus was prepared on the first day at 10.30 a.m. (see arrow). The plant was illuminated 
on the first day from 6 a.m. — 4 p.m., and on the second day from 6 a.m. — 6 p.m. 





Fig. 2 shows that following the removal of the upper half of the 
cortex the pulvinus no longer folds completely in the evening. How- 
ever, it was found in other experiments with lower half-pulvini that 
if a 5 gm. weight was hung from the pinna in the late afternoon, then 
ah pois folding continued until the 

| fi inna hung vertically down- 
k RT u ie oe : wate The following day 
77 /\ the unfolding movement was 
greatly reduced unless the 
weight was removed in the 
night. 

Upper half-pulvinus. The 
method described by ASPREY 
and PALMER (1955) for keep- 
ing the cortex of the upper 
half-pulvinus under com- 
Fig. 3. Showing method used to keep the cortical pression was used in these 
cells of the upper half-pulvinus “2” under com- experiments ; a length of 


pression. W = weight suspended by a thread x A 
running over pulley “‘p” and attached to the pinna. thread was tied to the pinna 





The pulley is held by a freely swinging arm “‘f’’ :“‘g’’, and after being passed over 
clamp fixing the main petiole: ‘“‘r”, the writing E 
arm recording on the Kymograph ‘k,, a pulley a weight pan was 


attached to the end (Fig. 3). 
In one experiment with the thread attached to the pinna at a distance 
of 5cm. from the pulvinus, it was found that a distinct nyctinastic 
rhythm appeared when a 4 gm. weight was placed in the weight pan. 
When the weight was increased to 5 gm., the nyctinastic movement ceased 
and the half-pulvinus remained permanently in the “open” position. 
Conversely when the weight was decreased to 3 gm. during the night 
after the pulvinus had folded, then unfolding did not occur the following 
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day and the pulvinus remained permanently folded. As the com- 
pression force required to produce a nyctinastic movement varied 
from one upper half-pulvinus to another, it generally took several 
days after the excision operation to determine the size of the weight 
required to maintain maximum movement of the pulvinus. 


Because of this, it was not possible to examine the immediate effect 
of removing the lower half of the pulvinus, but the amplitude of the 
nyctinastic movement which was eventually produced by the above 
method, was always less than that of the untreated control (Fig. 4). 







































Days 5 6 7 


Fig. 4. Showing the nyctinastic rhythm produced by an upper half-pulvinus when the 
cortex of the pulvinus is suitably compressed. The plant was illuminated each day from 
6a.m.—6p.m. ———— Intact control pulvinus. Upper half-pulvinus 





The effect of short interruptions in a diurnal cycle of light and dark periods 


If one half of the pulvinus responds directly to light or its absence, 
then it should be possible to induce an immediate response in that 
half of the pulvinus at any time by illuminating the half-pulvinus 
during a dark period, or darkening it during a light period. 


Experiment 1. An upper half-pulvinus was prepared and a nycti- 
nastic rhythm induced by counter-weighting as described above. Seven 
days after the operation, the dark period was interrupted in the middle 
by switching on the illumination for one hour (Fig. 5, A). The inten- 
sity of illumination was the same as that prevailing during the light 
period. The record of pinna movement showed a slight response by 
the half-pulvinus and no response by the entire control pulvinus. During 
the following light period the illumination was cut off for 30 minutes 
towards the end of the light period (Fig. 5, B). Immediately the half- 
pulvinus began to fold at a rapid rate, while the control showed a 
similar, though less rapid response. When the illumination was re- 
stored, neither the half-pulvinus nor the control showed any response; 
in both, folding continued so that by the end of the light period they 
had practically reached the position of maximum folding (Fig. 5). On 
the eighth day the light period was again interrupted, this time near 
the middle of the period from 11 a.m. — 12 noon (Fig. 5,C). Again both 
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half-pulvini commenced to fold when the illumination was cut off, but 
this time the half-pulvini recovered when the illumination was restored. 
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Fig. 5. Experiment 1. Effect of short interruptions to the light and dark periods on the 
nyctinastic rhythm induced by an upper half-pulvinus. The record is from the 7th to 
the 8th day following the operation. On the 7th day the dark period was interrupted 
at midnight by 1 hour’s illumination (A), and the light period by 30 minutes darkness 
from 2.30 -— 3.0 p.m. (B). On the 8th day the light period was interrupted from 11 a.m. 
to 12 noon (C). ———— intact control pulvinus. upper half-pulvinus 





Experiment 2. This experiment was similar to (1) except that a 
lower half-pulvinus was used. The day following the operation, the 
dark period was interrupted in the middle by a light break of one hour’s 
duration (Fig.6, A). The half-pulvinus showed no response, while the 
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Fig. 6. Experiment 2. Effect of short interruptions to the light and dark periods on the 

nyctinastic movement induced by a lower half-pulvinus. Record is for the fifth and sixth 

days following the operation. On the fifth and sixth days the dark periods were inter- 

rupted at midnight by 1 hour’s illumination (A) and (C) while on the fifth day the light 

period was interrupted by 30 minutes darkness from 9.30 — 10.0 a.m. (B). ———— intact 
control pulvinus. lower half-pulvinus 





control unfolded slightly, and continued to unfold at a slow rate during 
the remaining part of the dark period. It can be seen that similar 
results were obtained when the experiment was repeated the following 
night (Fig. 6, C). The intervening light period was also interrupted near 
the beginning for 30 minutes (Fig. 6, B). Both the half-pulvinus and 
the control responded to this by folding. When the illumination was 
restored, this tendency was reversed in both pulvini, though in the 
case of the half-pulvinus the reverse movement was slight and the 
original open position was not reattained. 
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The effect of exposure to short non-diurnal cycles of light and darkness 


Experiment 3. A plant was moved into the constant environment 
cabinet and exposed to a continuous cycle of 8 hour light, 8 hour dark 
periods. An upper half-pulvinus was immediately prepared from one 
of the pair of terminal pulvini of the 4th leaf, the other was used as 
a control. At the same time a lower half-pulvinus was prepared from 
the 4th leaf. During the following three days adjustments were made 
to the counter-weight attached to the pinna moved by the upper half- 
pulvinus, until a strong nyctinastic rhythm was obtained. On the fourth 
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Fig. 7. Experiment 3. The effect on the nyctinastic pinna movement, of exposing an 

upper half-pulvinus (wu), a lower half-pulvinus (J) and an intact pulvinus (c) to a cycle 

of 8 hour light, 8 hour dark periods. The records are for the sixth and seventh days 
following the operations to prepare the half-pulvini 


day recording of the movement of all three pulvini was commenced. 
In Fig. 7 the record of nyctinastic movement for the sixth and seventh 
day is shown. From this it can be seen that both the upper and lower 
half-pulvini, like the control, developed a distinct non-diurnal nycti- 
nastic rhythm of a 16 hour periodicity. 

In order to test whether this new 16 hour rhythm had any perma- 
nency, the plant was kept in complete darkness after the end of the 
ninth day. The effect of this on the nyctinastic rhythm is shown in 
Fig. 8. It can be seen that the 16 hour rhythm disappeared immedia- 
tely, and in the case of the control and lower half-pulvinus it was re- 
placed by a weak diurnal rhythm, which was in phase with the last 
light period (2—10 p.m., ninth day). A careful examination of the 
original record of the movement of the upper half-pulvinus during the 
tenth and eleventh days showed the occurrence of an extremely small 
diurnal rhythm which was also in phase with the last light period. 

It is interesting to see from the records that, while the control pul- 
vinus moved into a characteristic half-open position during the period 
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of continuous darkness, the upper half-pulvinus assumed the position 
of maximum folding (for a half-pulvinus), while the lower half-pul- 




















Fig. 8. Experiment 3. The effect on the nyctinastic pinna movement of keeping an upper 
half-pulvinus (uw), a lower half-pulvinus (1) and an intact pulvinus (c) in continuous 
darkness after nine days exposure to a cycle of 8 hour light and dark periods 


vinus assumed an almost straight position. In both these cases the 
cortical cells of the half-pulvini would thus be in the same condition, 
i.e. at almost full turgor. 


The effect of exposure to continuous darkness following a diurnal cycle 
of light and dark periods 

Experiment 4. A plant was exposed to a diurnal cycle of 12 hour 

light, 12 hour dark periods in the constant environment cabinet. On 




















Fig. 9. Experiment 4. The effect on the nyctinastic pinna movement of keeping an upper 
half-pulvinus (uw), a lower half-pulvinus (1) and an intact pulvinus (c) in continuous 
darkness after four days exposure to a cycle of 12 hour light and dark periods 


the first day an upper half-pulvinus and control pulvinus were ob- 
tained from the third fully formed leaf, and a lower half-pulvinus 
from the fourth fully formed leaf. Recording of the pinna movement 
induced by all three pulvini was commenced on the third day. On 
the fourth day, following the end of the light period (6 a.m. — 6 p.m.), 
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the plant was kept in constant darkness. The record of pinna move- 
ment from the fourth to the sixth day is shown in Fig. 9. From this it 
can be deduced that all three pulvini continued to show a diurnal 
nyctinastic rhythm in continuous darkness, although as in experiment 3, 
the amplitude of the movement shown by the upper half-pulvinus 
was very small. It can also be seen that in darkness, all three pulvini 
eventually assumed the same relative positions shown by the pulvini 
at the end of experiment 3. 


Effect of removing the upper part of the cortex of the pulvinus 
with a minimum of disturbance 


Experiment 5. It was always observed that following the operation 
to remove the upper half of the cortex of the secondary pulvinus, the pinna 
sagged downwards for an hour or more (Fig. 2). This was attributed to 
the lower half of the pulvinus being “shocked” (and hence losing turgor) 
by the degree of handling that occurred during the operation. The 
object of this experiment was to remove part of the upper-half of the 
cortex of the pulvinus with the minimum disturbance. This was done 
by selecting a large healthy pulvinus, and at midday carefully placing 
a support below the pinna to temporarily carry the weight of the pinna. 
Then using a sharp razor blade, a part of the upper cortex of the se- 
condary pulvinus was removed by making a single longitudinal cut 
in the horizontal plane. The cut surface was quickly smeared with 
vaseline and the pinna support immediately removed. The whole 
operation took about 1 minute to complete. 

During the following 30 minutes it was observed that the pulvinus 
slowly curved upwards, raising the pinna so that it finally came to 
be pointing upwards at an angle of 25° to the horizontal. This new 
position was maintained during the afternoon. In the evening the 
pulvinus curved downwards at the same time as the other secondary 
pulvini on the plant. Inspection during the night showed that the 
folding movement had not been fully completed in the case of the 
operated pulvinus. This experiment was repeated on several occasions 
and the same result obtained. It was found that this different behaviour 
could not be induced by temporarily supporting the pinna during the 
day, without operating on the pulvinus. 

The results of this experiment suggest that during the day when 
the pulvinus is in the straight position, the cells of the lower half 
of the cortex of the pulvinus are still capable of effectively absorbing 
more water and expanding further, but are prevented from doing so, 
not only by the pressure exerted by the weight of the pinna, but partly 
also by the pressure exerted by the cells of the opposite half of the cortex. 
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Discussion 
The mechanics of the nyctinastic curvature of the secondary pulvinus 


In 1955 we briefly outlined a theory of the mechanics of the nycti- 
nastic movement of the secondary pulvinus of Samanea. This can 
now be re-examined in the light of the experimental results described 
above. The downward folding curvature of the half-pulvinus was then 
explained as the result of the cells in the lower half of the cortex be- 
coming unable to withstand the compressive force produced by the 
weight of the pinna. This was based on the observation that if this 
compressive force is removed by placing the pulvinus on its side, then 
the folding curvature disappears. The development of this inability 
of the cells to withstand pressure is presumably the result of a reduction 
in the water retaining powers of the cortical cells. Therefore water 
moves out of the protoplast, and the cell becomes compressed to a 
smaller size. As a consequence of this the whole pulvinus curves down- 
wards, under the weight of the pinna. This will bring about a pro- 
gressive reduction in the mechanical moment of the pinna about the 
pulvinus, until eventually it will equal the new reduced diffusion pres- 
sure of the vacuolar contents of the cortical cells in the lower half of 
the pulvinus. A new equilibrium will then be attained and no further 
downward curvature of the pulvinus will occur. 

Where the folding movement occurs in the intact pulvinus, the 
role of the upper half of the pulvinar cortex needs to be considered. 
The results of experiment 5 show that in the unfolded daytime position 
the cells of the upper half of the cortex exert a pressure on those of 
the lower, while from the fact that upper half-pulvini curve down- 
wards in the evening (Fig. 4), it can be deduced that in the intact pul- 
vinus this pressure increases towards the end of the light period and 
during the first part of the following dark period, where the light 
and dark periods are of 12 hours duration. Therefore the folding move- 
ment is apparently the result of the cells of the lower half yielding 
under the pressure exerted by the pinna and also to the increasing 
pressure exerted by the cells of the upper half of the cortex. 

In experiment 3 the record of pinna movement for the controi 
pulvinus (Fig. 7c) showed that when the light and dark periods were 
reduced to 8 hours duration, then the pulvinus continued to fold slowly 
throughout the whole dark period. A similar result was reported in 
Part I. Fig. 7 also shows that while the lower half-pulvinus had ceased 
moving by the middle of each dark period, the upper half-pulvinus 
continued to fold slowly throughout the length of each dark period. 
This therefore suggests that the slow folding of the intact pulvinus 
during each 8 hour dark period is probably due to the progressive 
expansion of the upper half of the pulvinar cortex. 
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This effect can also be seen to operate where the pulvinus is ex- 
posed to the more normal 12 hour light and dark periods. Thus from 
Figs. 2 and 4 it can be seen that the entire control pulvinus continues 
to fold for about 3 hours after the beginning of the dark period, so 
that the final phase of the folding movement is completed in dark- 
ness. Fig. 2 also shows that the lower half-pulvinus had reached the 
position of maximum downward curvature by the end of the light 
period, and consequently it remained stationary during the first part 
of the dark period. By contrast Fig.4 shows that the upper half- 
pulvinus continued to curve downwards for more than 6 hours after 
the beginning of the dark period. It therefore appears that in the 
intact pulvinus it is the expanding upper half of the cortex which 
brings about the final stage of the folding movement. 


Turning to the unfolding movement, Figs.2 and 6 show that 
the lower half-pulvinus begins to unfold before the end of the 12 hour 
dark period. Assuming that no change occurs in the weight of the 
pinna during the dark period, then this unfolding movement in the 
lower half-pulvinus must be initiated by physiological changes within 
the cortical cells of the pulvinus, enabling them to reabsorb the water, 
or liquid, which was expelled from the protoplast during the folding 
movement. As a result of this inflow of water, the cells will expand 
so causing the pulvinus to straighten and raise the pinna. This will con- 
tinue until the increasing moment of the pinna about the pulvinus 
equals the diffusion pressure of the water molecules in the cortical 
cells, when a new equilibrium will be established. This will be the day- 
time position. The role played by the upper half of the pulvinar cortex 
in the unfolding movement of the intact pulvinus can be inferred from 
the nyctinastic record induced by an upper half-pulvinus, shown in 
Fig. 4. This record shows that, although the compressive force exerted 
by the weight was relatively constant throughout the 24 hour period, 
the half-pulvinus began to unfold towards the end of each dark period, 
and this continued at a slow rate for most of the following light period. 
This indicates that the cells in the upper half of the cortex were losing 
turgor during this period and consequently being compressed by the 
action of the weight. Thus in the intact pulvinus it would seem that 
the cells of the upper half of the cortex are passively losing turgor 
during the unfolding movement, thereby facilitating the expansion 
of the lower half, which is the primary cause of the unfolding movement. 

On this interpretation of the mechanics of the movement there- 
fore, the upper half of the cortex is considered to play no part in as- 
sisting the opening movement, but may actually hinder it, since energy 
is required to compress the cells composing it. This conclusion is sup- 
ported by the results of experiment 5. If this explanation is correct 
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it would be expected that following removal of the upper half of the 
pulvinus, the opening movement would be enhanced. However, from 
Figs. 2 and 6 it can be seen that this does not occur. In all, five opening 
movements of lower half-pulvini are shown for the two figures, and 
on each occasion the rate and extent of the opening movement is less 
than that of the control intact pulvini. This anomalous behaviour 
suggests that it may not be altogether correct to treat the two halves 
of the cortex of the pulvinus as entirely separate independent units 
in the intact pulvinus. Thus it may be that in the intact pulvinus, 
one half of the cortex acts as a reservoir for solutes or water, at a par- 
ticular phase of the movement. Thus even though one half may not 
be mechanically assisting a particular stage of the movement, it may 
be augmenting the activity of the other half by supplying materials 
necessary for the movement. 

An alternative explanation of this anomaly is that following the 
removal of the upper half of the cortex, the cell walls at the cut sur- 
face lose their elasticity and so restrict the activity of the remaining 
cells of the lower half of the cortex. 

Figs. 4, 5 and 7 show that the isolated upper half-pulvinus does 
not fold during the dark period to the same extent as the intact control 
pulvinus. However, this can be readily explained on the grounds 
that under the experimental conditions used, the cortex of an upper 
half-pulvinus is subjected to a relatively constant compression force, 
exerted by the weight. Whereas in the intact pulvinus it has been 
argued above that towards the end of the 12 hour light period, there 
is a relaxation of the pressure acting on the upper half of the cortex, 
due to the cells in the lower half of the pulvinus losing turgor, and to 
the declining moment of the pinna weight as it sinks downwards. As 
a result of this reduction in external pressure the cells of the upper 
half of the cortex in the intact pulvinus are able to expand to a greater 
degree than would be possible in a half-pulvinus under the experi- 
mental conditions used. This conclusion is supported by the finding 
described on page 774, that if the size of the weight compressing 
the upper half-pulvinus is reduced during the light period, then full 
folding occurs in the following dark period. 


Factors controlling the nyctinastic rhythm in each half of the pulvinus 

The records of nyctinastic pinna movement actuated by upper 
and lower half-pulvini, show clear responses to the presence of an 
endogenous physiological rhythm. Thus from Fig. 2, the record shows 
that unfolding of the lower half-pulvinus began several hours before 
the end of the dark period that followed the operation, while the fold- 
ing movement began well before the end of the following light period 
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and was practically completed by the time the dark period commenced. 
Similar effects are shown in Fig. 4 where the rhythm of pinna move- 
ment was induced by an upper half-pulvinus. Here it will be seen 
that on the fifth day folding began two hours before the end of the 
light period, while on the following day, unfolding commenced two 
hours before the end of the dark period. 

The results of short interruptions in the continuity of the light 
and dark periods also suggest the operation of an endogenous physio- 
logical rhythm, for here a diurnal change in the sensitivity of the pul- 
vinus to light can be seen. Thus in Experiment 1, it was found that 
the upper half-pulvinus showed only a very slight response to illumi- 
nation given during the middle of the dark period (Fig. 5, A) and none 
at all to illumination following a short dark interval of 30 minutes, 
given three hours before the end of the light period (Fig. 5, B), although 
light promotes the unfolding movement at the beginning of each light 
period. A similar diurnal change in light sensitivity was shown by 
the lower half-pulvinus studied in experiment 2. Here Fig. 6 shows 
that there was no response to a short period of illumination given 
during the middle of the dark period, on the fifth and sixth days, but 
when the illumination was restored, following a short dark interval 
from 9.30 — 10.0 a.m., that is near the beginning of a light period, 
then a clear response to illumination took place (Fig. 6, B). Experi- 
ments 1 and 2 also show that both, upper and lower half-pulvini 
retain the sensitivity of the intact pulvinus to interruptions in the light 
period, for both began to fold when the illumination was temporarily 
cut off. It may therefore be that, as in the intact pulvinus, light only 
promotes unfolding of the half-pulvinus, although further experiments 
would be required to establish the validity of this conclusion. 


The third response of the intact pulvinus, that of following a short 
non-diurnal cycle of light and dark periods, was also shown by an upper 
and lower half-pulvinus in experiment 3 (see Fig.7). From Figs. 8 
and 9 it can be seen that the endogenous physiological rhythm ex- 
hibited by the upper and lower half-pulvini is unaffected by the short 
light and dark periods, as was the case with the intact pulvinus. 


The general conclusion therefore appears to be that each half of 
the pulvinus, possesses the full range of responses exhibited by the 
intact pulvinus, so that the possibility of explaining the different 
responses of the intact pulvinus in terms of a differential sensitivity 
of the two halves of the pulvinus, must be rejected. 


The experiments also show that the response of each half of the 
pulvinus to a given stimulus is fully complimentary, suggesting that 
if the cells in one half of the pulvinus respond to a stimulus by gaining 
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turgor, those in the opposite half respond by losing turgor. This con- 
clusion could be objected to on the grounds that this is only apparently 
the case, for two reasons; (a) not all the physiologically upper half 
or lower half cells of the cortex were removed in the operations, or 
(b) a new polarity is established following the removal of one half of the 
pulvinus so that the missing half is effectively replaced physiologically. 

Although microscopic examination showed that the great majority 
of the cells of the unwanted half of the pulvinus could be removed 
by the excision method employed, it is possible that a few cells remained. 
These, however, would be situated either on or almost on the surface 
of the vascular cylinder about which the flexions of the pulvinus occur. 
Therefore the leverage effect of any pressure exerted by such cells 
would be extremely small, making it unlikely that they could either 
remain at equilibrium with the combined pressure exerted by all the 
cortical cells of the intact half during periods of no movement of the 
pulvinus, or that they could compress the cells of the intact half suf- 
ficiently to move the pinna through an arc of 45°, the range of move- 
ment commonly shown by half-pulvini. 

Since the cortical cells are unspecialised morphologically, it is quite 
possible that a new polarity is established in the cortex of the pulvinus, 
after one half is removed, and that as a result of this a physiological 
new half develops. However, in the case of an upper or lower half- 
pulvinus, such a new half would be either above or below the median 
line of the pulvinus respectively. It would therefore be unable to 
replace the missing half mechanically, and in fact would produce an 
opposite reaction, by exhibiting a similar response to the missing half. 
For example, if a physiological upper half developed in a prepared 
lower half-pulvinus, then on the theory outlined above, the cells in 
the physiological upper half would expand, following withdrawal of 
light towards the end of a light period, but since any effect they pro- 
duced would operate below the median line of the pulvinus, this would 
oppose the folding of the half-pulvinus. This could be the reason why 
the range of the movement of the half-pulvinus is always less than 
that of the intact pulvinus. This investigation is continuing. 


Summary 

A method is described for preparing in situ, upper and lower half- 
pulvini from the secondary pulvinus of the leaf of Samanea saman. 
The nyctinastic responses of the upper and lower half-pulvinus pro- 
duced by this method, has been investigated by studying the move- 
ment of the attached pinna. The following results were obtained for 
experiments carried out under constant conditions of temperature and 
humidity. 
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1. The amplitude of the nyctinastic pinna movement caused by 
either an upper or a lower half-pulvinus was always less than that 
produced by the intact pulvinus. 

2. Both the upper and lower half-pulvinus showed a diurnal rhythm 
of curvature in continuous darkness, although the movement of the 
upper half-pulvinus was very slight. The upper half-pulvinus tended 
to assume the “closed” position and the lower half the “open” posi- 
tion. It is therefore apparent that both halves of the pulvinus in iso- 
lation can respond to the endogenous physiological rhythm. 

3. Both half-pulvini exhibited the same responses to light, and 
light: dark rhythms as the intact pulvinus. Thus both showed a diurnal 
rhythm of sensitivity to light, and also both responded to exposure 
to cycles of 8 hours light/8 hours darkness, or 4 hours light/4 hours 
darkness, by developing 16 or 8 hour rhythms of curvature respectively. 

The mechanics of the nyctinastic movements of the intact pulvinus 
are re-examined in the light of these. results. It is concluded that in 
general the hypothesis of ASPREY and PALMER, namely that the diurnal 
rhythm of pulvinar curvature results from one half of the pulvinar 
cortex expanding while simultaneously, but independently, the op- 
posite half is becoming flaccid, provides the most satisfactory expla- 
nation of the movement. 

The results also show that the responses of the intact pulvinus 
cannot be accounted for on the hypothesis that the upper and lower 
halves of the cortex of the pulvinus are unequally sensitive to the sti- 
mulus of either light periodicity or the endogenous rhythm. 
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UBER ZWEI NEUE ARTEN VON ABSIDIA AUS TUNESIEN, 
A. PARRICIDA UND A. TUNETA 


Von 
O. RENNER und J. MUSKAT 
Mit 22 Textabbildungen 
(Eingegangen am 6. März 1958) 


In Bodenproben aus Tunis, die der jüngere Autor im Rahmen seiner 
Dissertation (Muskat 1955) auf Schimmelpilze untersuchte, fand sich 
zweimal eine Absidia, die auf einer anderen Art derselben Gattung 
schmarotzte. Die Proben waren etwa 20 km nördlich von Kairouan auf 
einem Acker in 20 cm Tiefe entnommen (Nr. 273 und 274, April 1952). 
Andere aus tunesischen Böden isolierte Species waren A. (Lichtheimia) 
ramosa Lendn. und A. (Tieghemella) cylindrospora Lendner. 


I. Absidia (Tieghemella) parrieida 
a) Die saprophytische Entwicklung 

Auf Bierwürzeagar werden die etwa 2:2,5u messenden Sporen aus 
den Sporangien bei Zimmertemperatur in 7 Std zu 3,5 u großen Kugeln, 
in 24 Std vergrößern sie sich auf 8—9 u und werden eckig. Nach 40 
bis 48 Std treibt die jetzt 15 u große Spore mehrere Keimschläuche, die 
sich bald verzweigen. Abb. 1 zeigt einige Zustände. Mitunter sprossen 
anstelle schlanker Schläuche kuglige Ausstülpungen, die in einigen Tagen 
zu Häufchen kleiner Blasen werden; ein frühes Anzeichen der Neigung 
zur Bildung von Blasenzellen. 

Die normalen Keimmycelien sind nach 3 Tagen mit bloßem Auge 
eben sichtbar, nach 6 Tagen haben sie einen Durchmesser von 2 mm bei 
höchstens 1 mm Höhe; Zygoten (Abb. 4, 5) werden jetzt schon ge- 
bildet, aber noch keine Sporangien. Am 9. Tag war der Durchmesser 
der am Rande noch immer sehr feinen Mycelien 8—9 mm. Erst nach 
einem Monat, wenn der Durchmesser 40 mm und die Höhe des Rasens 
stellenweise 3 mm betrug, erschienen Sporangienträger. Das Wachstum 
ist also für eine Mucoracee ungewöhnlich langsam, noch langsamer als 
das von Parasitella nach BuRGErFF (1924, S. 93). Das gut entwickelte 
Substratmycel reicht in älteren Kulturen 10—15 mm tief in den Nähr- 
boden. 

Noch solange die Keimmycelien ganz klein und lappig sind, schicken 
sie feine, wenig verzweigte Suchhyphen in die Luft (Abb. 2a). Wenn 





L 











Uber zwei neue Arten von Absidia aus Tunesien 787 


u... 


0%,°0 





Abb. 2a u. b. Absidia parricida. a Keimmycel mit Fanghyphen, b blasig angeschwollene 
Hyphenenden. (Gezeichnet MUSKAT) 


diese umfallen, schwellen ihre Spitzen auf dem Substrat blasenförmig 
an (Abb. 2b), und ähnliches geschieht auch später noch mit Ästen des 
langfädigen Luftmycels (Abb. 3, 4). Da und dort entstehen dann 
aus Blasen und Fäden zusammengesetzte Knäuel, die glatt sein, aber 


Plan:a. Bd. 51 53a 
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auch seitlich und auf dem Scheitel Fadenbiischel ausstrahlen lassen 
können (Abb. 5). Auch solche anfänglich losen Hyphen werden in die 
Glomeruli mit einbezogen und metamorphosiert, und das Resultat sind 





Abb. 3. Absidia parrieida. Hyphen mit kleinen Blasen und eine große Blasenzelle. 
(Gezeichnet MUSKAT) 





Abb. 4. Absidia parricida. Mycel mit großen und kleinen Blasenzellen, zwei Zygoten. 
(Photographiert MUSKAT) 


krustenförmige, bräunliche Sklerotien, die im Lauf von 3—4 Monaten 
einige Millimeter Durchmesser erreichen können. Die Sklerotien be- 
stehen aus eng verflochtenen, dünnen Hyphen mit spärlichen Quer- 
wänden und aus großen, bis 70 u messenden, teils dünn-, teils diekwandi- 
gen Blasen (Abb. 6, 7). In unregelmäßiger Verteilung finden sich 
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auch Zellen, die bei wechselnder Gestalt, spindel-, keulen-, kugelförmig, 
ihre Wände unregelmäßig verdicken, mitunter bis zum Schwinden des 
Lumens (Abb. 7 und 8); die dieken Wandteile sind oft bräunlich. Daß 





Abb.5. Absidia parricida. Mycel auf Bierwürze-Agar mit vielen Zygoten und einigen 
Blasenhäufchen. In der Mitte größerer Glomerulus, aus dem zahlreiche dünne Hyphen 
ausgewachsen sind. (Photographiert MUSKAT) 


aie 


Abb. 6. Absidia parricida. Diinne und Blasenhyphen aus einem Sklerotium, 450fach. 
(Gezeichnet RENNER) 


solche sklerosierten Zellen geeignet wären, bei Anhäufung in der Ober- 
fläche dem Sklerotium mechanischen Schutz zu gewähren, ist kaum 
zu bezweifeln; man müßte die Sklerotien, die auch große Mengen von 
Zygoten (Abb. 7) einschließen, am natürlichen Standort aufsuchen. 
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Kuglige Sklerotien von 300—450 u Durchmesser, mit Calciumoxalat inkrustiert, 
beschreibt GUÉGUEN (1909) von Mucor sphaerosporus. „Le tissue de l’organe 
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Abb. 7. Absidia parricida. Schnitt aus einem Sklerotium mit Fadenmycel, dünn- und 


dickwandigen Blasenzellen, Zygoten. (Photographiert RENNER) 


Abb. 8. Absidia parricida. Sklerenchymzellen aus einem Sklerotium, 450fach. 
(Gezeichnet RENNER) 





consiste en un pseudoparenchyme à éléments de calibre moyen... , entremélés de 
nombreuses chlamydospores‘‘; Keimung ist nicht beobachtet. Weder von diesen 
Gebilden, noch von den ,,véritables tubercules‘‘, bis 100 x 60 u groß, ohne Chlamydo- 
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sporen, die derselbe Autor (1911) von einer neuen Mucor-Art beschreibt, kann 
man sich ein klares Bild machen, weil der Ort der Publikation eine Illustrierung 
nicht erlaubt. Mit den Sklerotien unseres Pilzes haben die beiden Differenzierungen 
keine Ahnlichkeit. 
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Abb. 9a—c. a und b Absidia parricida. a Kopulation, b Zygoten und Sporangien, 
625fach, c A. verticillata, starker Sporangienträger, 450fach, 
(Gezeichnet a MUSKAT, b und c RENNER) 


Das Mycelium ist auf Bierwürzeagar weiß, sehr feinfilzig, zuletzt 
recht zäh. Die Sporangien und ebenso die Kopulationsäste und 
Zygoten, die am monöcischen Mycel in großer Zahl entstehen, haben 
gleiche Gestalt wie bei parasitischem Wachstum, erreichen aber nicht 
die gleiche Größe wie dort. Starke Ausläufer fehlen. Abb. 9. 
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b) Die parasitische Entwicklung 
Der Pilz wurde als Parasit auf Absidia tuneta (vgl. unten) isoliert. 


In der Kultur wuchs er ebenso gut auf Absidia cylindrospora, A. spinosa, 
A. cf. violacea, Mucor racemosus, Rhizopus nigricans, Circinella spec., da- 
gegen nicht (ob zufällig ?) auf Phycomyces Blakesleeanus. Ascomyceten 
und Imperfekte wie Penicillium, Helminthosporium, Alternaria griff er 
sicher nicht an. Die befallenen Mucoraceen werden sehr stark geschadigt, 
bis zum Verfall der Mycelien. 














Abb. 10. Absidia parricida. Keimmycel, verschiedene Stadien des Befalls von Absidia 
cylindrospora auf dem Substrat. Erläuterung im Text. Die Befallsstelle A in Figur g 
ist in a—f genauer verfolgt. (Gezeichnet MUSKAT) 


Die Art der Verbindung mit einem Wirt wurde in kleinen feuchten 
Kammern beobachtet. Sporen des Parasiten und solche von Absidia 
cylindrospora wurden im Abstand von 8 mm auf Nähragar geimpft. Die 
des Wirts begannen nach 19 Std zu keimen, die des Parasiten nach 28 Std, 
früher als in Reinkultur; vermutlich wird die Keimung beschleunigt 
durch Stoffe, die aus dem Wirtsmycel diffundieren. Dieses war nach 
28 Std unter Bildung der ersten Lufthyphen 3 mm groß geworden, nach 
31 Std 4,5 mm, während die Keimmycelien des Parasiten zu dieser Zeit 
251 maßen. Nach 48 Std erreichte der Wirt einen Durchmesser von 
15 mm und kam mit den inzwischen auf etwa 45 u herangewachsenen, 
lappig verzweigten Parasitenmycelien zur Berührung (Abb. 10a,g). Schon 
3 min danach entsteht an der rasch vorbeiwachsenden Wirtshyphe eine 
Vorwölbung (Abb. 10b), die in 10 min zu einer buckeligen Auftreibung 
wird (Abb. 10c). 20 min nach dem ersten Kontakt sammelt sich nahe 
der Spitze des Parasitenastes, in der Gegend der späteren Querwand, 
Plasma an (10d), wieder 10 min später ist die Wand eingezogen und 
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damit eine Schrépfkopfzelle abgegliedert (10e). Nach weiteren 20 min 
werden die Wände zwischen dem Wirt und dem Schröpfkopf aufgelöst 
und die beiden Partner treten in plasmatische Verbindung (10f), was 
sich durch lebhafte Plasmabewegung anzeigt. Der ganze Vorgang von 
der ersten Berührung bis zur Lochbildung dauert bei 20°C 50 min. 
Kontakte an anderen Stellen führen zur Bildung weiterer Schröpfköpfe 
(10g). Manchmal entstehen nach der Lochbildung oberhalb der Quer- 











Abb. lla u. b. Absidia parricida. a Lufthyphen (wohl nahe dem Keimmycel), sich an 
Absidia cylindrospora festheftend. b Haustorien (?) an A. spinosa, oben abgerissen, unten 
an entleerter Hyphe des Wirtes. (Gezeichnet a MUSKAT, b RENNER) 


wand blasige Aussackungen (Abb. 10h—k); größere Gallen wie am Luft- 
mycel (vgl. unten) wurden hier nicht beobachtet. Nach der Infektion 
stellt das primäre Mycel des Parasiten sein Wachstum ein. 

Über das Verhalten von Keimmycelien, die keinen Wirt gefunden 
haben, ist oben berichtet. Solche aufrechten Lufthyphen, wie dort be- 
schrieben, bilden die Mycelien im gleichen Alter auch dann, wenn sie 
auf dem Substrat die Verbindung mit einem Wirt hergestellt haben, 
und in diesem Fall dienen die Suchhyphen der Infektion des über den 
Parasiten weggewachsenen Luftmycels. Die Spitze eines Astes, der eine 
Beute getroffen hat, schwillt bisweilen zu einem Kopf mit lappigen Fort- 
sätzen an (Abb. lla). Die weitere Entwicklung ist nicht verfolgt. 

Das Verhalten der Luftinfektionen kann leider nicht genauer be- 
schrieben werden. Der jüngere Autor hat die bis jetzt dargestellte Unter- 
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suchung ausgeführt, als er nicht mehr dem Botanischen Institut ange- 
hörte, der sehr empfindliche Pilz ging während eines Aufenthalts im 
Ausland verloren, und der ältere Autor kann nur nach wenigen Glycerin- 


Abb. 12. Absidia parricida. Sehr junge Sekundär- 
gallen auf Gallenästen von der schwarzsporigen 
Absidia (vgl. Abb. 14b und 15), 200fach. 
(Gezeichnet RENNER) 


präparaten mit allem Vor- 
behalt versuchen, die weiteren 
Vorgänge zu rekonstruieren. 
Nirgends wurde, obwohl von 
dem feinen Parasitenmycel 
umsponnene Wirtshyphen vor- 
handen sind, die Art der Ver- 
bindung zwischen den beiden 
Partnern deutlich erkannt; 
sie muß sehr unauffällig sein. 
Der in Abb. 11b dargestellte 
Fall ist nicht ganz zweifelsfrei. 


Was wohl als Anfang einer Gallenbildung zu deuten ist, sind zarte 
rundliche Blasen (Abb. 12, 13a), von denen sogar unsicher ist, ob sie 
dem Parasiten — entsprechend den in Abb. 10h—k dargestellten Bildun- 





b 





a 


Abb. 13a u. b. Mucor racemosus von Absidia parricida befallen. a Sporangiumanlage 

vegetativ ausgewachsen, darunter sehr junge Galle. b Steckengebliebenes Sporangium, 

der Trager seitwärts ausgewachsen, darunter junge Galle mit Blasen und spindelförmigen 

Ästen, P Parasitenhyphe (?), darüber sehr schwaches Sporangium des Mucor, 200fach. 
(Gezeichnet RENNER) 


gen — oder dem Wirt zugehören. Später entstehen zwischen und neben 
den Blasen schlank spindelförmige oder zylindrische Gebilde (Abb. 13b), 
und in einem Präparat, das Zygoten von Absidia spinosa neben solchen 


von A. parricida enthielt, wurden einige sparrig verzweigte Gebilde 
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a b 
Abb. 14a u. b. Gallen durch Absidia parricida hervorgerufen. a auf Absidia spinosa, 
jünger, noch sehr zartwandig, b älter, derber, auf einer Absidia mit blauschwarzen Sporen, 
200fach. (Gezeichnet RENNER) 





Abb. 15. Hexenbesenähnliche Galle von derselben Absidia, rechts unten sehr junge Se- 
kundärgalle. Die dunklen Kügelchen sind Sporen des Wirtes. (Photographiert RENNER) 


gefunden, wie Abb. 14a darstellt. Ähnliche, aber auch viel größere, ältere, 
derbwandige, hexenbesenartig verzweigte Bildungen (Abb. 14b, 15) 
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fanden sich in großer Zahl auf einer Absidia mit blauschwarzen Sporen 
(A. repens van Tiegh.?; A. violacea Bain. ?)!; der jüngere Autor erklärt 
sie für typische Gallen, wie er sie öfter zu sehen bekommen habe. Die 
nach allen Seiten ausstrahlenden feinen Endhyphen sind sehr lang, und 
sie können zu Ausgangspunkten für die Bildung sekundärer Gallen 
werden (Abb. 12, 15). Ältere, wohl komplexe Gallen haben einen Durch- 
messer von 1 mm und mehr (MusKAT). Falls diese sehr fragmentarischen 
und unsicheren Beobachtungen das Richtige treffen, ist die Galle der 
von Parasitella ähnlicher in der Konstitution als der von Chaetocladium 
(BURGEFF), insofern als sie wenigstens äußerlich nur ein modifiziertes 
Verzweigungssystem des Wirtes darzustellen scheint, keine Hyphen des 
Parasiten einschließt, von den zuerst entstehenden Blasen vielleicht abge- 
sehen. Von Mucor lagen keine älteren Stadien vor als Abb. 13b dar- 
stellt. Die Reaktion von Circinella scheint anderer Art zu sein (Abb. 16); 
der befallene Wirtsast trägt auf eine größere Strecke hin verteilte Blasen, 
deren Wand zuletzt gekörnt ist und mit Calciumoxalat inkrustiert zu 
sein scheint; ob die sehr starke schraubenförmige Zusammendrehung der 
Sporangienträger (Abb. 17) auf einer Einwirkung des Schmarotzers be- 
ruht, ist unklar. Auf alle Fälle hat man den Eindruck, daß die chemische 
Beeinflussung des Wirts durch den Parasiten über die — immer unsicher 
gebliebene — Stelle der Infektion weit hinausreichen kann; andeutungs- 
weise liegt eine derartige Reaktion des Wirtes in den „Emergenzen“ 
vor, die nach BURGEFF (1924, Fig. 41) Chaetocladium auf Absidia glauca 
erzeugt. Ob gar Kerne vom Schröpfkopf her verschleppt werden ? Dem 
glücklichen Wiederfinder bleibt das Vergnügen vorbehalten, über das 
Prinzip wie über die Variabilität dieser Gallenbildungen nach dem Vor- 
bild der Untersuchungen von BURGEFF Klarheit zu schaffen. 

Die Sporangien der Absidia parricida (Abb. 18) sind fast kuglig bis birnförmig, 
15—30 u. groß, hellgrau, mit leicht zerfließender Wand. Die Apophyse ist trichter- 
förmig, die Columella (Abb. 18a, 9b) halbkuglig bis ziemlich flach, ohne Fortsatz 
am Scheitel, am Grund höchstens mit leichter Andeutung eines Restes der Sporan- 
gienwand. Die farblosen Sporen (Abb. 18b) sind kurz zylindrisch, 2,4—2,8 u lang 
und 1,7—1,8u breit. Die Sporangienträger auf den gewöhnlichen Lufthyphen 
(Abb. 18c) sind 90—150, selten bis 200 u lang, 4,5—5 dick, meist einfach, aber 
bisweilen mit einem Seitenast versehen. An bis 10mm langen, 4—5y dicken 
Stolonen entsteht nahe dem wurzelnden Ende ein bis 500 u hoher, am Grund ver- 
dickter Sporangienträger (Abb. 18d—f). In einiger Entfernung von dem einzigen 
oder dem Hauptsporangium findet sich im Träger regelmäßig eine Querwand, in 
den stärksten Trägern auch eine Wand dicht an der Basis. 

Die in großer Zahl gebildeten Zygoten (Abb. 19, 20a) sind dunkel- 
braun, meist kuglig, seltener kurz zylindrisch, in der Größe sehr variabel, 
oft 30, selten bis 381 groß, warzig, die Warzen ähnlich denen von 





1 Muskar (S. 14) führt 10 Funde von Absidia sp. sp. auf, die er nicht bestimmt 
hat. Eine dieser Nummern ist jetzt als A. tuneta bezeichnet. 
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Abb. 16a u.b. Junge Sporangien- Abb. 18a—f. Absidia parricida, auf Absidia cylin- 
triger von Circinella spec. mit Gall- drospora parasitierend. a Entleertes Sporangium, 
blasen. Die diinnen Hyphen sind b Sporen, c schwaches Sporangium jung, d und 
die des Parasiten. (Gezeichnet e Sporangienträger an wurzelnden Ausläufern, 

a MUSKAT, b RENNER) f Rhizoidenbüschel. (Gezeichnet MUSKAT) 








Abb. 17. Circinella spec., junge Sporangienträger schneckenförmig eingerollt. 
Zygoten von Absidia parricida. (Photographiert RENNER) 








798 O. RENNER und J. Muskat: 


Parasitella', braun, stumpf oder spitz kegelförmig, bisweilen wahre 
Stacheln, mit einigen Langsleisten oder -kämmen, an der Basis lappig, oft 
gekrümmt, von sehr verschiedener Größe, bis 9u hoch, aber mitunter auch 
ganz niedrig, manchmal nur in zwei Reihen zu beiden Seiten des Äqua- 
tors (Abb. 9b, junge Zygote), öfter unregelmäßig verteilt. Die Wand 
der gleich großen, glatten, anhanglosen Suspensoren ist gegen die Zygote 
hin verdickt, braun. Das Mycel ist monôcisch, erst weiß, später bräun- 
lich. Die mit Rhizoidenbüscheln im Substrat wurzelnden Ausläufer 





Abb. 19a u. b. Absidia parricida, Zygoten. a Häufige Form mit vielen spitzen Warzen, 
b wenige stumpfe niedergedrückte Warzen. (Photographiert a RENNER, b MUSKAT) 


(MuskAT, Abb. 18) erweisen das parasitierende Mycel als nicht durch- 
aus epiphytisch lebend. 


c) Zur Nomenklatur 


ZycHA (1935, S. 130) beschreibt eine auf Mucor parasitierende Ab- 
sidia, monöcisch, mit ähnlichen Zygoten wie die unsrige (Abb. 20b). 
Er identifiziert sie nach der Beschreibung bei LENDNER (1908, S. 129) 
mit Absidia verticillata Lendner = Mycocladus verticillatus Beauverie, 
aber sie hat mit den Bildern von BEAUVERIE (1900), die er nicht gekannt 
hat, keine Ähnlichkeit; wir geben zwei der wichtigsten in unserer Abb. 21 


1 Herr Prof. BuRGEFF war so freundlich, mich zu seinen Zeichnungen (1924, 
Fig. 34 u. 43) wissen zu lassen: ,,Die Längsstreifung der Stacheln ... auf meinen 
Bildern... war nur ein Mittel, die allmählich abnehmende Bräunung der Warzen 
vom Gipfel nach der Basis anzudeuten. Trotzdem beachten Sie, daß von jeder 
Warze mehrere Sektoren herablaufen, die gegeneinander abgesetzt sind.‘‘ Eine 
gewisse Leistenbildung scheint also auch hier nicht zu fehlen. Die Basalplatten 
der Warzen grenzen als eckige Schilder aneinander, anders als bei unserer Absidia. 
Ein unmittelbarer Vergleich war nicht möglich, weil das Würzburger Material 
verlorengegangen ist. 
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wieder. Der Zychasche Pilz wird Absidia verticillata Zycha (non Lend- 
ner) heißen müssen; mit Mycocladus verticillatus kommt der Species- 
name nicht in Konflikt, solange diese Gattung, wie es bei FITZPATRICK 
(1930, S. 245) und bei Naumov (1939, S. 81) geschieht, beibehalten wird. 
Der Zychasche Pilz lebt noch in der Sammlung von Baarn. Er ist mit 
Absidia parricida sicher nicht identisch, denn er hat etwas größere (bis 
45 u messende) hellbraune Zygoten mit dünnerer Wand und zahlreicheren, 











Abb. 20a u.b. Zygoten. a Absidia parricida auf Absidia spinosa parasitierend, recht große 
Zygote mit Suspensoren, darüber Zygote von einem Pol her gesehen, b A. verticillata 
Zycha aus der Sammlung von Baarn, auf Biomalzagar, sehr große Zygote. 700fach. 
(Gezeichnet RENNER) 


viel kürzeren, am Grund ausgezackten Warzen, die bei dichtem Stand 
durch dünne hellbraune Leisten verbunden sind (Abb. 20b; das Bild 
bei Zycua, S. 126, gibt die Gestalt einer kleineren Zygote gut wieder)!, 
Suspensoren ohne Wandverdickung, und Sporangien mit kugliger Colu- 
mella (Abb. 9c). Die wirtelige Verzweigung der Sporangienträger, die 
Zycua (S. 120) darstellt, ist auch in den Kulturen mitunter ausgebildet. 
In seinem jetzigen Zustand greift der Pilz weder Absidia cylindrospora 
noch Mucor racemosus an?. Aber er wächst viel langsamer als diese. 
Daß er ursprünglich parasitisch war, ist demnach wohl glaubhaft 


1 Auch bei den sehr zahlreichen feinen Warzen auf den Zygoten der Absidia 
spinosa erhebt sich ein kurzes Spitzchen aus einer gelappten Platte. 

2 Herr Dr. BURSCHOTEN in Baarn hatte die Freundlichkeit, die Probe ebenfalls 
zu machen, ebenfalls ohne Erfolg. 
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— die Verbindung mit dem Wirt hat der Entdecker seinerzeit nicht 
festgestellt —, und vielleicht ist in Baarn ein Klon herausgeziichtet 
worden, der verhältnismäßig gut als Saprophyt gedeiht, aber nicht mehr 
zu parasitieren vermag. Auf Biomalzagar bildet er jetzt sehr früh zahl- 
reiche Sporangien, die Zygoten erscheinen spät und sind sehr spärlich; 
auch hierin unterscheidet er sich von A. parricida (vgl. oben). 
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Abb. 21. Mycocladus verticillatus Beauv. nach BEAUVERIE, Fig. 39 und 49. Daß die Warzen 
der Zygote wirklich alle nach einer Seite niedergedrückt sind, ist bei der Kugelsymmetrie 
wenig wahrscheinlich 


Den Pilz von Kairouan hat der Finder Absidia parasitica genannt 
(Muskat, S. 15). Wir haben dieses nomen nudum jetzt durch A. parri- 
cida! ersetzt. 


Man kann sich fragen, ob die Arten ohne Dornen an den Suspensoren der 
Zygoten in derselben Untergattung von Absidia belassen werden sollen wie die 
typischen Verwandten von A. spinosa. Wenn nicht, könnte man das Subgenus 
Anacantha nennen. Aber das geht die Mycologen an. 


II. Absidia tuneta 
Die als Wirt der A. parricida isolierte Form ließ sich nach den Be- 


schreibungen mit keiner der bei ZycHA und Naumov aufgeführten Arten 
identifizieren. Am nächsten kommt A. ( Tieghemella) repens van Tieghem, 


1 Im weiteren Sinn verstanden, Verwandtenmörder. 











Uber zwei neue Arten von Absidia aus Tunesien 801 


aber der tunesische Pilz hat farblose Sporen und anders gestaltete 
Sporangien und Columellen als van TIEGHEM abbildet. 

Beschreibung. Rasen bis 25 mm hoch, erst weiß, dann mausgrau. Ausläufer 
bis 2cm lang, 18—25y dick, zuerst farblos, dann bräunlich, im Substrat mit 
Rhizoiden wurzelnd. Sporangientrager farblos, einzeln oder zu 2—5, bis 250 y hoch, 
oft verzweigt, 6—7,5 dick. Sporangien birnförmig, trocken graubraun, matt, 





Abb. 22. Absidia tuneta, auf Bierwiirzeagar. Habitus, Sporangien, Sporen. 
(Gezeichnet MUSKAT) 


25—35 (—45) u groß, mit zerfließender Wand, die einen Basalkragen hinterläßt. 
Columella halbkuglig, einer breiten bräunlichen Apophyse aufgesetzt, mit spitzem, 
6—8 (—12) u langem Scheitelfortsatz. Unter der Apophyse im Träger stets eine 
Querwand. Sporen farblos, kuglig, 3—5 u im Durchmesser, oder länglich, 3—4 x 
4—5u groß. Gemmen wurden nicht beobachtet. Zygoten nicht bekannt; wohl 
diöcisch. — Abb. 22. — Der Pilz ist von Frank (1954, S. 333) als Absidia sp. 274 
auf seinen Stickstoffhaushalt untersucht worden. 


Zusammenfassung 
Auf Absidia (Tieghemella) tuneta spec. nova wurde als Parasit Ab- 
sidia (Tieghemella) parricida spec. nova gefunden, die auch andere 
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Mucoraceen zu befallen vermag. Sie wachst auf Bierwiirzeagar sehr 
langsam und schwach, wird als Parasit, wobei sie mit Ausläufern stellen- 
weise im Substrat wurzelt, viel kräftiger, ist monôcisch und bildet zahl- 
reiche Zygoten mit langen, spitzen, braunen Warzen. Die Schröpfkopf- 
verbindung des Keimmycels mit Hyphen des Wirts ist genau beobachtet, 
über die Infektion des Luftmycels ist fast nichts bekannt. Auf Absidia 
( Tieghemella) spinosa und anderen Absidia-Arten entstehen hexenbesen- 
ähnliche Gallen. Mucor reagiert ebenso, andersartig Circinella. Der Pilz 
ist verloren. Er ist der in Baarn kultivierten Absidia verticillata Zycha 
ähnlich, aber nicht damit identisch; der Zychasche Pilz, der ebenfalls 
als Parasit auf Mucor entdeckt wurde, hat in der saprophytischen Kultur 
die Fähigkeit, seine Verwandten anzufallen, verloren. 


Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danken wir für Unterstützung. 
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Planta, Archiv fir wissenschaftliche Botanik, 51. Band, 6. (Schlu8-)Heft 











Einführung in die Atomphysik 


Von Wolfgang Finkelnburg, Honorarprofessor an der Universität Erlangen. Fünfte 
und sechste Auflage. Mit 266 Abbildungen. XI, 537 Seiten Gr.-8°. 1958. 
Ganzleinen DM 45.— 


Inhaltsübersicht: Einleitung. — Allgemeines über Atome, Ionen, Elektronen, Atom- 
kerne, Photonen. — Atomspektren und Atombau. — Die quant hanische Atom- 





theorie. — Die Physik der Atomkerne. — Physik der Moleküle. — Festkörper-Atom- 
physik. — Tabelle der für die Atomphysik wichtigsten Konstanten und Beziehungen. — 
Sachverzeichnis. 


Aus dem Vorwort zur fünften und sechsten Auflage: 


Wenn in den knapp zehn Jahren seit dem Erscheinen der ersten Auflage über 25 000 Exem- 
plare dieses Buches gedruckt werden konnten, so spricht das wohl dafür, daß es für einen 
unerwartet großen Leserkreis den dem Autor vorschwebenden Zweck einer Einführung 
erfüllt. Auch für die neue Auflage wurde deshalb, trotz mancher Versuchungen und 
Anregungen zur Erweiterung und Vertiefur:, am alten Aufbau festgehalten. Dagegen 
wurde der gesamte Text noch einmal kritisch durchgesehen, zahlreiche kleinere Ver- 
besserungen angebracht und durch Kürzungen nicht nur Raum für die Einfügung vieler 
neuer Einzelergebnisse geschaffen, sondern der Umfang gegenüber den letzten Auflagen 
sogar leicht vermindert. Wesentliche Teile der Abschnitte über Kernreaktoren, Mesonen 
und Hyperonen, sowie die Supraleitung wurden dabei umgeschrieben, eine Diskussion 
der Anti-Teilchen eingefügt und insbesondere der Abschnitt über Astronukleonik, unter 
Berücksichtigung der neuen Ergebnisse über den Elementenaufbau in den Fixsternen, 
neu geschrieben. Ganz allgemein wurde das Buch, soweit das bei Erhaltung seines Charak- 
ters möglich schien, dem neuesten Stand der Forschung auch durch Revision sämtlicher 
Zahlenwerte angepaßt und das (für den Benutzer so wichtige) Sachverzeichnis überarbeitet. 
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